Caracterización de la diversidad y predicción del potencial genético funcional de las comunidades microbianas asociadas a la rizósfera del mangle negro (Avicennia germinans) en un gradiente de salinidad de La Guajira by Figueroa Galvis, Ingrid Paola
 
Caracterización de la diversidad y predicción del 
potencial genético funcional de las comunidades 
microbianas asociadas a la rizósfera del mangle 
negro (Avicennia germinans) en un gradiente de 














Universidad Nacional de Colombia 
Facultad de Ciencias, Instituto de Biotecnología 







































Caracterización de la diversidad y predicción del 
potencial genético funcional de las comunidades 
microbianas asociadas a la rizósfera del mangle 
negro (Avicennia germinans) en un gradiente de 
salinidad de La Guajira 
 
Ingrid Paola Figueroa Galvis 
 
 
Tesis presentada como requisito parcial para optar al título de: 




PhD., Javier Vanegas Guerrero 
 
Codirector 
PhD., Q.F. Fabio Ancízar Aristizabal 
 
Línea de Investigación: Microbiología Ambiental 
 
Universidad Nacional de Colombia 
Facultad de Ciencias, Instituto de Biotecnología 











































Quien me da la vida y la Palabra que necesito 














A mi Madre 
 
 
Quien ha plantado semillas de amor, 
integridad y fortaleza que prevalecen aún en 






A COLCIENCIAS, a la Universidad Antonio Nariño y a la Universidad Nacional de 
Colombia por la financiación del presente trabajo. 
 
Al profesor Javier Vanegas Guerrero, por la dirección de este trabajo, por su confianza, 
colaboración, gran paciencia y amistad. 
 
Al posgrado de Microbiología y a la profesora Marta Raquel Fontanilla por sus consejos 
para desarrollar con éxito esta investigación. A Socorro Prieto, por su gran amabilidad y 
disposición para brindarme su ayuda oportuna. 
 
Al profesor Fabio Aristizabal por sus aportes y acompañamiento en el desarrollo del 
presente trabajo. Al profesor Silvio López por sus contribuciones a la presente 
investigación como parte del comité asesor del proyecto COLCIENCIAS de la Universidad 
Antonio Nariño. 
 
A Johanna Boyacá por su colaboración para que todo lo necesario para el desarrollo de 
este trabajo estuviera disponible. 
 
A los integrantes del grupo de investigación de investigación en Caucho, por permitir que 
el laboratorio se convirtiera en mi segundo hogar.  
 
A Guillermo Torres por su apoyo para el análisis de datos y aclarar las ideas cuando 
parecían confusas. Especialmente a Orson Mestanza, por su apoyo y amistad. A Andrea 
Muñoz y Alejandra Pérez por el gran apoyo brindado y el aporte investigativo que hizo 
posible este trabajo. 
 
De forma muy especial a la Fundación Juan Pablo Gutiérrez Cáceres y a su presidenta 
Ángela María Cáceres de Gutiérrez por su apoyo y solidaridad.  
 
A Andrés Ramos por su amor, su apoyo incondicional y por renovar mis fuerzas 











































































Los suelos de manglar poseen una alta actividad microbiana, la cual se encarga de 
realizar el ciclaje de nutrientes y asimismo sustenta la cadena trófica. El objetivo principal 
del presente trabajo fue identificar la diversidad y predecir el potencial genético funcional 
de las comunidades microbianas, presentes en el suelo rizosférico del mangle negro 
(Avicennia germinans), a lo largo del gradiente de salinidad. El lugar de estudio se ubicó 
en el manglar de la desembocadura del río Ranchería, en el departamento de La Guajira. 
El trabajo se dividió en tres objetivos: 1. Determinar la diversidad de microorganismos 
presentes en las tres zonas de muestreo mediante la secuenciación del gen 16S rRNA. 2. 
Evalular del efecto de las características fisicoquímicas del suelo sobre la diversidad 
taxonómica de las comunidades microbianas. 3. Predecir el potencial funcional 
microbiano, utilizando el software PICRUSt. Se identificó la diversidad y estructura de la 
comunidad de bacterias y archaeas, siendo la abundancia de bacterias más alta. Se 
encontraron diferencias significativas en 161 especies bacterianas a lo largo del gradiente 
de salinidad del suelo. Las variables fisicoquímicas del suelo carbono orgánico, arcilla y 
salinidad afectaron la distribución de OTUs. Mediante la predicción PICRUSt se 
identificaron diferencias significativas en los genes betA, betB, otsA, otsB, otsA otsB y 
proB relacionados a tolerancia al estrés por salinidad. En conclusión, este trabajo 
presenta una visión de la diversidad microbiana presente en un manglar de La Guajira, las 
variables ambientales que afectan la diversidad y la predicción de funciones metabólicas 
que se pudieran estar llevarse a cabo. 
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Mangrove soils have high microbial activity, and these microbes perform nutrient cycling 
that supports food webs. The aim of the study was to identify microbial diversity and 
predict functional genetic potential of the microbial communities in the rhizosphere of black 
mangrove (Avicennia germinans), taking into account the salinity gradient. The location of 
soil samples was at the Brazo Riíto's mangrove, Ranchería river, La Guajira. The thesis is 
divided into three objectives: 1. Determinate microbial diversity present in the three 
sampling sites through gen 16S rRNA sequencing. 2. Evaluate the effect of 
physicochemical factors from soil into taxonomic diversity of microbial communities. 3. 
Predict functional potential microbial, by using PICRUSt software. Significant differences 
were found in 161 species along soil gradient salinity. Soil physicochemical variables such 
as organic carbon, clay and salinity affected the OTUs distribution. Through the PICRUSt 
prediction we identified significant differences genes such as betA, betB, otsA, otsB, otsA 
otsB y proB related to salinity stress tolerance. This work presents a vision of the microbial 
diversity present in the mangrove of La Guajira, the environmental variables that affect the 
diversity and the prediction of the metabolic functions that can be carrying out. 
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taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
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Lista de Símbolos y Abreviaturas. 





Índice de la diversidad Inversa de Simpson. 
g Unidad de aceleración para expresar la fuerza centrífuga relativa de 
las centrífugas. 
mm Milímetros. 
p Abundancia relativa de especies. 
 
 






















Enzima 1-aminociclopropano-1-carboxilato deaminasa. 
DNA Ácido desoxirribonucleico, del inglés: desoxyribonucleic acid. 
EPA Agencia de Protección Ambiental de Estados Unidos, del ingles: United 
States Enviromental Protection Agency. 
FAO Organización de las Naciones Unidas para la Alimentación y la 
Agricultura. 
KEGG Recurso bioinformático para la unión de genomas a la vida y el 
ambiente, por sus siglas: Enciclopedia de Kyoto de Genes y Genomas. 
Del inglés: Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes. 
KO Base de datos de funciones a nivel molecular, por sus siglas: Ortología 
KEGG. Del inglés: KEGG Orthology. 
NGS Secuenciación de próxima generación, del inglés: next-generation 
sequencing). 
OTU Unidad taxonómica operativa, del inglés: operational taxonomic unit.  
pb Pares de bases de DNA. 
PCA Análisis de componentes principales, del inglés: principal component 
analysis. 
PCR Reacción en cadena de la polimerasa, del inglés: polymerase chain 
reaction. 
PICRUSt Investigación filogenética de comunidades por reconstrucción de 
estados no observados, del inglés: Phylogenetic Investigation of 
Communities by Reconstruction of Unobserved States. 
PGPB Bacterias promotoras del crecimiento vegetal. 
RNA Ácido ribonucleico, del inglés: ribonucleic acid. 
rRNA RNA ribosomal. 
SILVA Recurso web y de base de datos de secuencias ribosomales alineadas 
de Bacteria, Archaea y Eukaryota, del latín: silva. 
ppt Partes por mil. 
Tº Temperatura. 
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Los ecosistemas de manglar son bosques pantanosos costeros que se encuentran en las 
zonas intermareales y se caracterizan por tener árboles halófilos, adaptados a vivir en 
ambientes con gradientes de salinidad y con fluctuaciones en el régimen de mareas que 
generan cambios de la condición aerobia a anaerobia. Los bosques de manglar constituyen 
una importante fracción de las zonas costeras mundiales, representando entre el 60 y 70%, 
además, su importancia radica en los diversos servicios ecosistémicos que prestan los 
manglares (FAO, 2007). 
 
Los manglares proporcionan beneficios ecológicos que sostienen diferentes actividades 
económicas, como la protección a inundaciones y huracanes, reducción de la erosión de la 
línea costera, mantenimiento de la diversidad, regulación climática, y también evita la 
eutrofización del cuerpo lagunar y de las zonas marinas adyacentes (Lavieren et al., 2012). 
Los sedimentos en los manglares son lugares con alto contenido de materia orgánica pero 
son escasos en nutrientes como nitrógeno y fósforo, por lo tanto, la limitación de estos 
nutrientes inhibe la degradación de la materia orgánica llevada a cabo por los 
microorganismos (Feller et al., 2002; Lavieren et al., 2012; Alongi, 2014; Weiss et al., 2016). 
Una gran parte del nitrógeno que ingresa a los ecosistemas de manglar se debe a la fijación 
biológica de nitrógeno realizada por los microorganismos (Bashan & Holguin, 2002; Reef et 
al., 2010). Por otro lado, la diversidad microbiana en los sedimentos transforma 
continuamente la necromasa en compuestos de nitrógeno y fósforo que pueden ser 
aprovechables por las plantas. A su vez, las plantas exudan a nivel radicular fuentes 
alimenticias (ácidos orgánicos, carbohidratos, aminoácidos, moléculas de señalización, entre 
otros) para mantener los organismos en el ecosistema. Por lo tanto, la interrupción parcial de 
la actividad microbiana tendría un impacto negativo sobre la productividad de mangle y 
podría conducir a una pérdida severa de la producción pesquera y de camarón en aguas 
costeras (Holguin et al., 2001). 
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Numerosos estudios acerca del potencial biotecnológico de las comunidades microbianas 
presentes en ecosistemas de manglar muestran un panorama importante sobre la aplicación 
de ciertos microorganismos a nivel industrial, existiendo algunos casos exitosos, por ejemplo 
la producción de biopesticidas, producción de proteínas como la proteasa extracelular 
alcalina a partir de Vibrio fluvialis y a nivel farmacéutico, la producción de componentes 
antimicrobianos como el Enniating G de Fusarium sp (Venugopal & Saramma, 2006; Cheng 
et al., 2009; Thatoi et al, 2012). Por consiguiente, los microorganismos presentes en los 
suelos de manglar, sus posibles interacciones y actividades metabólicas se convierten en un 
tema de gran interés teniendo en cuenta que es un ecosistema que ha sido poco estudiado, 
especialmente tratándose de los manglares colombianos. 
 
Por lo tanto, este trabajo tiene como propósito presentar información sobre la diversidad de 
bacterias y archaeas que se encuentran en el suelo del manglar colombiano ubicado en la 
desembocadura del Río Ranchería, así como observar el potencial funcional de esas 
comunidades microbianas mediante la predicción del metagenoma in silico. De esta manera, 
se obtiene un mejor entendimiento sobre la información taxonómica y metabólica de los 
microorganismos  que se establecen en la rizósfera del mangle A. germinans; asimismo, 
sobre cómo las características fisicoquímicas del suelo y especialmente la salinidad afectan 
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1. Marco Conceptual. 
1.1 Diversidad microbiana. 
 
La biodiversidad en el planeta tierra está conformada por tres dominios de la vida. Todas 
las células de los organismos vivos pertenecen ya sea a Bacteria, Archaea y Eukarya; 
además, estos dominios surgieron por la divergencia a partir de un antecesor común, 
llamado "ancestro universal". Bacteria y archaea presentan una zona de concentración de 
ADN genómico denominado nucleoide no rodeado por una membrana y por tanto se 
denominan procariotas, a diferencia de eukarya, que presenta un núcleo rodeado por una 
membrana o 'núcleo verdadero' por lo que se denominan eucariotas (Madigan et al., 
2004).  
 
El árbol filogenético que se observa en la figura 1-1 fue desarrollado por investigadores 
que asumieron que los organismos con más genes similares, están más estrechamente 
relacionados entre sí por un ancestro común que aquellos organismos con mayor 
diferencia en sus genes. Esta figura muestra entonces, que los organismos de archaeas y 
eukaryotas divergieron a partir de las eubacterias, antes de que archaeas y eukaryotas 
divergieran entre ellas. Muchas archaeas crecen en ambientes extremos que pueden 
asemejarse a estados iniciales de la historia de la vida en el planeta tierra, siendo algunas 















Figura 1-1: Árbol filogenético. Todos los organismos complejos provienen a partir de un 
solo ancestro común unicelular. Fuente: Lodish et al., 2010. 
 
1.2 El suelo como hábitat microbiano. 
Daniel (2005) describe de la siguiente manera el suelo como hábitat de los 
microorganismos: 
 
“El suelo es tal vez unos de los ambientes de más difícil estudio para los microbiólogos 
debido al tamaño de la comunidad microbiana allí presente [:] pero también por la basta 
diversidad que puede encontrarse (...) Esta diversidad microbiana se debe principalmente a 
la variación en las características fisicoquímicas del suelo [:] que forman distintos nichos.” 
 
Asimismo, los microorganismos contribuyen a la modificación de las características 
fisicoquímicas del suelo, por medio del ciclaje de nutrientes y otras interacciones, 
permitiendo su sostenibilidad en el medio (Prosser, 2015). 
1.3 El microbioma de la rizósfera. 
La rizósfera ha sido definida como la estrecha zona del suelo que es influenciada por las 
secreciones radiculares de la planta, que puede contener hasta 1011 células microbianas 
por gramo de raíz (Berendsen et al., 2012). Por lo tanto, se reconoce a la rizósfera como 
un hot spot o punto caliente de las actividades microbianas causado por el aumento de 
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nutrientes liberados por las raíces de las plantas (Egamberdieva et al., 2008). Los 
organismos que se encuentran en la rizósfera incluyen bacterias, hongos, oomycetes, 
nemátodos, protozoos, algas, virus, arqueas y artrópodos (Raaijmakers et al., 2009). Se 
ha determinado que los hongos y las bacterias se encuentran en una mayor abundancia 
en la rizósfera en comparación al suelo no rizosférico (Morgan et al., 2005). Entre los 
organismos de la rizósfera que han sido mayormente estudiados, debido a sus efectos en 
el crecimiento vegetal, se encuentran las bacterias fijadoras de nitrógeno, hongos 
formadores de micorriza, rizobacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPR), 
microorganismos biocontroladores, hongos micoparásitos y protozoos (Mendes et al., 
2013). 
 
Una conocida asociación mutualista entre hongos y raíces vegetales es la simbiosis 
micorrícica; por un lado, en esta asociación el hongo puede proveer a la planta acceso a 
agua y nutrientes, dado a que se extiende el área para su adquisición a través de la red 
de hifas extra-radicales, y por otro lado, la planta provee de carbohidratos al hongo 
micorriza para su crecimiento (Smith & Read, 1997). 
 
1.4 Los estuarios. 
Una de las definiciones más aceptadas para el término estuario es la dada por Pritchard 
como "un cuerpo de agua costero semicerrado que tiene una conexión libre con el mar 
abierto en el que el agua de mar se diluye con el agua dulce procedente del drenaje del 
terreno" (Day et al., 2012). El drenaje del agua dulce al que se refiere la anterior definición 
puede atribuirse a la desembocadura de un río en una zona costera.  
 






Figura 1-2: Vista transversal de un estuario. Fuente: Day et al., 2012. 
 
Los estuarios están constituidos por diferentes tipos de hábitats como por ejemplo zonas 
de bahías, lagunas, deltas, así como zonas intermareales profundas y poco profundas. 
Las zonas intermareales poco profundas de los estuarios corresponden en su mayoría a 
hábitats de manglar (Day et al., 2012). En la figura 1-2 se puede observar los diferentes 
tipos de hábitats que se encuentran en un estuario. 
1.5 El ecosistema de los bosques de manglar y su 
importancia. 
Los bosques de manglar son pantanos costeros que se encuentran en las áreas poco 
profundas de los estuarios de regiones tropicales y subtropicales. Estos ecosistemas se 
caracterizan por tener árboles halófilos, arbustos y otras plantas que crecen en aguas 
marinas con diferentes gradientes de salinidad (EPA, 2012). Los bosques de manglares 
se encuentran en 123 países y territorios a nivel mundial, y cubren un total de 152.000 
km2; por lo tanto, esto los convierte en un tipo de bosque relativamente poco frecuente a 
nivel global. Las expansiones más grandes de bosque de manglar incluyen Los 
Sundarbans, el Delta del Níger en Nigeria y el complejo de costas deltaicas del norte de 
Brasil y sur de Papúa; estas áreas juntas suman el 16,5% de los manglares del mundo 
(Spalding et al., 2010). 
 
La importancia que presentan los ecosistemas de bosques de manglar se debe a los 
diversos servicios ecosistémicos que estos llevan a cabo. Los manglares son lugares de 
conservación de la diversidad biológica, proporcionando hábitats, zonas de cría y 
provisión de nutrientes para un gran número de especies de animales. Estos animales 
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incluyen varias especies en peligro de extinción, como por ejemplo, reptiles (cocodrilos, 
iguanas y serpientes), anfibios, mamíferos (tigres, ciervos, nutrias, manatíes y delfines), 
aves (garzas, garcetas, pelícanos y águilas) entre otros. Asimismo, una amplia gama de 
pescados y mariscos de interés comercial y no comercial dependen de estos bosques 
costeros. Los manglares también tienen una función clave en la prevención y la reducción 
de la erosión costera y ofrece a las comunidades cercanas protección contra los efectos 
del viento, las olas y las corrientes del agua. Los manglares son explotados por 
pescadores, agricultores y otras poblaciones rurales que los utilizan como fuente de 
alimentación, para extraer madera, y en la producción de taninos (FAO, 2007).  
 
1.6 Comunidades bacterianas en suelos de manglar. 
En los estuarios costeros las bacterias se encuentra de manera abundante; los 
sedimentos y suelos salinos albergan más bacterias por unidad de volumen que en la 
columna de agua. Los microorganismos son importantes para la función y estructura de 
los ecosistemas de manglar a través de diferentes actividades que realizan como el ciclaje 
de nutrientes, descomposición de la materia orgánica y la conversión de detritos a partir 
de compuestos de difícil asimilación a compuestos aprovechables por otros consumidores 
en la cadena alimenticia (Day et al., 2012).  
 
Los ecosistemas de manglar son ricos en materia orgánica pero tienen bajos niveles de 
nutrientes como nitrógeno y fósforo (Weiss et al., 2016). La alta productividad de este 
ecosistema se explica por un mecanismo de eficiencia en el reciclaje de nutrientes, en el 
cual las comunidades microbianas presentes en los sedimentos juegan un papel 
primordial (Holguín et al., 2001). Los microorganismos continuamente transforman la 
necromasa en fuentes de nitrógeno, fósforo y otros nutrientes asimilables por las plantas, 
asimismo, las plantas liberan diferentes exudados radiculares como ácidos orgánicos, 
aminoácidos y carbohidratos entre otros, que mantienen las comunidades microbianas 
activas en la rizósfera de plantas del mangle (Nogueira et al., 2015; Reef et al., 2010).  
 
Por lo tanto, los ecosistemas de manglar dependen de las bacterias para el reciclaje de 
nutriente, asimismo, las bacterias se ven beneficiadas de los exudados radiculares 





(Holguin et al., 2001). Se conocen a las bacterias como los mayores contribuidores del 
flujo de carbono en los sedimentos (Holguin et al., 1999); además, se sabe de su papel 
clave en el ciclo del nitrógeno en todas las transformaciones, desde la fijación, 
amonificación, nitrificación y denitrificación (Abraham et al., 2004). 
 
1.7 Mecanismos de tolerancia salina en manglares y el 
papel de las Rizobacterias. 
Los mangles son plantas halófilas tolerantes facultativas, las cuales tienen un óptimo 
crecimiento en diversos rangos de salinidad dependiendo de la especie de mangle de la 
que se trate (Parida & Jha, 2010). Algunos de los mecanismos fisiológicos de tolerancia a 
la salinidad en éstas plantas son la regulación de absorción de sales y exclusión, tales 
como ultrafiltración, secreción salina y secuestro de iones; incluso se ha reportado que 
especies de mangle pueden acumular iones de sales como osmolitos para balancear el 
potencial osmótico de sus membranas (Liang et al., 2008).  
 
Adicionalmente, estudios han demostrado el papel promisorio de las denominadas 
bacterias promotoras del crecimiento vegetal (PGPB) para aliviar el estrés en plantas 
causado por suelos salinos (Yao et al., 2010). Los mecanismos encontrados que son 
utilizados por las PGPB para mitigar el estrés salino son diversos, por ejemplo, facilitando 
la absorción de nutrientes a través de la producción de fitohormonas o por la inhibición 
enzimática de los niveles de etileno en la planta, y la producción de sideróforos 
(Shrivastava & Kumar, 2015). 
 
1.7.1 Tolerancia a estrés salino en bacterias. 
 
El estudio de microorganismos capaces de crecer en ambientes salinos, ha arrojado 
información acerca de sus mecanismos de adaptación, de lo cual se ha encontrado que 
utilizan principalmente dos estrategias para mantener el balance osmótico entre el 
citoplasma y el medio circundante: (a) la estrategia de aumento de sales del citoplasma y 
(b) la estrategia de solutos compatibles. La primera estrategia, como su nombre lo indica, 
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se caracteriza por el aumento de concentraciones molares de KCl dentro de la célula 
provocando cambios importantes en la maquinaria enzimática, incluyendo la sobre-
representación de aminoácidos altamente ácidos como el aspartato; además, sólo se 
sabe de algunos microorganismos que pueden llevar a cabo éste mecanismo, tales como 
Salinibacter ruber y Halobacterium sp (Oren, 2008). La segunda estrategia consiste en el 
uso de solutos compatibles u osmoprotectores que no interfieren con el metabolismo de la 
célula, además se sabe que ésta estrategia es llevada a cabo por una amplia gama de 
microorganismos (Mirete et al., 2015). 
 
Los solutos compatibles son compuestos de bajo peso molecular, osmóticamente activos, 
azúcares altamente solubles en agua o alcoholes, lo cual hace a las bacterias halófilas 
versátiles en su adaptación a la salinidad (Das et al., 2015). Los solutos compatibles 
comúnmente encontrados en bacterias son la ectoína y su derivado hidroxilado, la 
hidroxiectoína; sin embargo, existen otros compuestos que realizan una función similar 
como el manitol, glicina-betaína, trehalosa, fructan y la prolina (Ofer et al., 212).  
 
1.7.2 Actividad ACC deaminasa en bacterias. 
 
Las bacterias promotoras del crecimiento vegetal usan diversos mecanismos para 
promover este crecimiento aún en condiciones estresantes para la planta, como por 
ejemplo en suelos salinos; sin embargo, se considera que la característica bacteriana 
clave en facilitar el crecimiento vegetal es poseer la actividad de la enzima 1-
aminociclopropano-1-carboxilato (ACC) deaminasa. La enzima ACC deaminasa rompe la 
molécula de ACC, el cual es un precursor inmediato del etileno, y se generan como 
resultado alfa-cetobutirato y amonio. Por lo tanto, ocurre la disminución del nivel de la 
hormona etileno en la planta, lo que se traduce en crecimiento de tallos y raíces, ya que 
cuando el etileno está presente en altas concentraciones puede causar la inhibición del 
crecimiento vegetal o incluso la muerte (Honma & Shimomura 1978; Glick, 2014). 
 





1.8  Nuevas tecnologías de secuenciación. 
 
Fred Sanger et al. (1977) desarrolló el primer método de secuenciación y por casi tres 
décadas fue la tecnología dominante en el mercado. El método de secuenciación Sanger 
es considerado una tecnología de 'primera generación', y debido a las limitaciones que 
presentó por una mayor demanda de secuenciación hubo la necesidad de crear nuevas y 
mejores tecnologías basadas en una mayor cantidad de ADN a secuenciar en un menor 
tiempo. Las nuevas metodologías son llamadas tecnologías de secuenciación de próxima 
generación o NGS (por sus siglas en inglés, next-generation sequencing) (Metzker, 2010).  
 
Las tecnologías NGS se clasifican en dos principales categorías, el primer grupo son las 
tecnologías basadas en PCR donde se incluyen las plataformas Roche 454 Genomes 
Sequencer, (Roche Diagnostics Corp., Branford, CT, USA), HiSeq 2000 (Illumina Inc., San 
Diego, CA, USA), AB SOLiD System (Life Technologies Corp., Carlsbad, CA, USA) y Ion 
Personal Genome Machine (Life Technologies, South San Francisco, CA, USA). El 
segundo grupo de tecnologías no basadas en PCR son HeliScope (Helicos BioSciences 
Corp., Cambridge, MA, USA) y PacBio RS SMRT system (Pacific Biosciences, Menlo 
Park, CA, USA) (Shokralla et al., 2012). 
1.8.1 Secuenciación Illumina. 
La tecnología Illumina fue desarrollada inicialmente por Solexa (2007) y posteriormente 
adquirida por Illumina, Inc. Esta plataforma emplea una secuenciación por síntesis 
acoplada a una ‘PCR en puente’ que ocurre en una celda de flujo, los pasos generales de 
la preparación de la librería son fragmentación del ADN de alto peso molecular y su 
ligación a ADN sintético universal (adaptadores). La superficie de la celda posee oligos 
unidos a ella covalentemente, los cuales son complementarios a la secuencia de 
adaptadores que se ligan a los fragmentos de ADN de la muestra. Los adaptadores 
permiten diferenciar si se trata de una muestra u otra o si se trata de la secuencia forward 
o reverse. Posteriormente ocurre la amplificación en puente, en la cual se generan 
millones de clusters de fragmentos de la librería. En el siguiente paso, que corresponde a 
la secuenciación, una enzima ADN polimerasa modificada une nucleótidos marcados 
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fluorescentemente a la secuencia de ADN templete, así cada señal de fluorescencia 




Figura 1-3: Amplificación clonal de secuencias en la metodología Illumina. Fuente: 
Shendure & Ji, 2008 (modificada). 
En general, ninguna tecnología de secuenciación es mejor que otra, sino que se trata de 
escoger la tecnología que mejor se adapte al objetivo deseado. Algunas metodologías de 
secuenciación son más eficientes para proyecto donde se estén estudiando amplicones y 
otras presentan mejores rendimientos para secuenciación de mayor información como 
genomas completos o metagenomas. 
1.9 Análisis de datos en metagenómica. 
Un metagenoma corresponde a la colección de genomas de una comunidad microbiana 
dada, lo cual es posible hacerse hoy en día con mayor facilidad debido al menor costo de 
las nuevas tecnologías de secuenciación, por lo tanto, el análisis de esos datos se ha 
convertido en un reto mayor (Rodriguez-R & Konstantinidis, 2014a). Al obtener una gran 
cantidad de secuencias de ADN, los estudios en metagenómica buscan responder tres 
preguntas principales: ¿quién está presente en ese ecosistema muestreado?, ¿qué están 
haciendo allí?, lo cual se refiere a la función, y ¿cómo están interactuando las diferentes 
comunidades en ese nicho específico? (Oulas et al., 2015).  
1.10 Cobertura de datos metagenómicos. 
La metagenómica supone teóricamente una representación de los genomas de una 
comunidad microbiana presente en un ambiente dado. Esta fracción del metagenoma que 
se estudia se denomina “cobertura”, y tiene una gran importancia en relación a los 





resultados que puedan obtenerse a partir del poder del análisis estadístico, análisis de la 









Figura 1-4: Comparación de la cobertura de secuenciación en diferentes ambientes con 
distinta diversidad microbiana. Fuente: Rodriguez-R & Konstantinidis, 2014b. 
Rodriguez-R y Konstantinidis (2014b) propusieron un método denominado "Nonpareil" con 
el fin de determinar el esfuerzo de secuenciación requerido para abarcar la diversidad 
total de la comunidad microbiana presente en diferentes ambientes. En la figura 1-4 se 
aprecia el porcentaje de la cobertura de secuenciación promedio lograda de acuerdo a 
distintos esfuerzos de secuenciación y cómo la cantidad de información requerida 
depende de la naturaleza del medio ambiente que se requiere estudiar. La diversidad en 
muestras de lago, mar y suelo requirieron un mayor esfuerzo de secuenciación que la 
diversidad presente en muestras a partir del cuerpo humano (Rodriguez-R & 
Konstantinidis, 2014b). 
 
1.11 Secuenciación del gen 16S rRNA. 
La secuenciación de genes marcadores como el gen 16S del RNA ribosomal permite 
determinar la composición taxonómica de comunidades microbianas complejas, siendo 
dicha complejidad dependiente de la naturaleza del ecosistema (Lane et al., 1985). En 
comparación a la secuenciación del metagenoma completo, la secuenciación del gen 16S 
ofrece la ventaja de ser relativamente menos costosa y más rápida, produciendo 
secuencias de una sola región del genoma que pueden ser alineadas a secuencias de 
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bases de datos; asimismo, existen flujos de trabajo estandarizados para el análisis de este 
tipo de datos (Sanschagrin & Yergeau, 2014).  
1.12 Análisis bioinformático de secuencias de ADN. 
Los datos de secuencias obtenidos a partir de secuenciación son frecuentemente 
llamadas “datos crudos” que deben tener un pre-procesamiento con el fin de obtener 
datos con mejor calidad para los siguientes análisis (Bik et al., 2012): 
 
● Denoising: Eliminación de secuencias ruido. 
● Filtering: Eliminación de secuencias de baja calidad. 
● Trimming: Corte de los extremos de secuencias con baja calidad. 
● Chimeras: Eliminación de lecturas quiméricas. 
● Aggregating: Combinación de lecturas similares o taxa similar. 
 
El análisis filogenético molecular según Pevsner (2015) se divide en cinco pasos 
principales: 
  
Selección de las secuencias para el análisis, (2) alineamiento múltiple de secuencias (...) 
homólogas de ácidos nucléicos, (3) especificación de un modelo estadístico de la evolución de 
nucleótidos (...), (4) construcción del árbol, y (5) evaluación del árbol. 
 
1.12.1 Herramientas para el análisis de secuencias de ADN. 
Entre las plataformas utilizadas para el análisis de secuencias del gen 16S rRNA están el 
software MOTHUR y QIIME. La plataforma MOTHUR fue desarrollada por Schloss et al. 
(2009) cuyo objetivo fue obtener un paquete de software completo para realizar diferentes 
operaciones necesarias para el análisis del ADN de una comunidad microbiana, tales 
herramientas incluyen el corte y alineamiento de secuencias, cálculo de métricas como 
alfa y beta-diversidad (Kuczynski et al., 2012; Schloss et al., 2009). 
 
En general estas plataformas de análisis de secuencias de genes marcadores siguen un 
conjunto de funciones como las siguientes (Pepper et al., 2014): 






(1 )Conversión de secuencias crudas a formato FASTA, (2) filtrado de calidad de las 
secuencias, (3) separación del pool de secuencias en sus muestras originales en base al 
barcode tag, (4) reducción de datos que permita la eficiencia computacional, (5) detección 
de potenciales lecturas quiméricas. (...) Otras plataformas también (1) intentan minimizar 
ruido como resultado de secuencias ruidos, (2) agrupamiento de secuencias en unidades 
taxonómicas operacionales (OTUs) o en bases similares, (3) asignación de identidades a 
cada secuencia a través de bases de datos de referencia y (4) análisis adicionales como 
índices de diversidad, evaluación de similaridades y diferencias de una muestra a otra y 
detección de características que identifican una comunidad de otra. 
 
1.12.2 Análisis de diversidad microbiana. 
▪ Diversidad alfa. 
La diversidad alfa se define como la diversidad microbiana de especies presentes dentro 
de una comunidad o ambiente (Nemergut et al., 2013). Los métodos para el estudio de la 
diversidad alfa, se han dividido en los dos siguientes grandes grupos: (1) Métodos 
basados en la cuantificación del número de especies presentes o riqueza específica y (2) 
métodos basados en la estructura de la comunidad o en la distribución proporcional del 
valor de importancia de cada especie. Dentro de los métodos de riqueza se encuentra el 
análisis de rarefacción de la comunidad. Por otro lado, los métodos basados en la 
estructura de la comunidad se clasifican en los modelos paramétricos, modelos no 
paramétricos y los índices de abundancia proporcional, siendo este último clasificado en 
índices de dominancia (por ejemplo, índice de Simpson) e índices de equidad (por 
ejemplo, índice de Shannon) (Moreno, 2001). 
Curva de Rarefacción. 
La curva de rarefacción de una comunidad microbiana es la representación gráfica del 
número de especies observadas como una función de cada muestra analizada. La baja 
estimación de las especies es obtenida asumiendo que las especies no observadas son 
aproximadamente tan raras como las especies más raras observadas. La sobre 
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estimación es obtenida asumiendo que las especies no observadas están representadas 
en la comunidad observada por individuos únicos. 
 
𝑆𝑚  =   ∑ 𝐹𝑘  ( 1 −
(







La ecuación de la curva de rarefacción, donde: 
Sm = número de especies esperado 
Fk = número de especies muestreado en k tiempos 
M = Número total de individuos o tamaño de la muestra 
Mi = Número de individuos de la iésima especie de la muestra 
m = tamaño de la muestra estandarizado 
 
Índice de Simpson. 
El índice de Simpson hace parte de los índices de dominancia dentro de los métodos 
basados en la estructura de la comunidad. Los índices de dominancia son parámetros 
inversos al concepto de uniformidad o equidad de la comunidad; por lo tanto, el índice de 
Simpson manifiesta la probabilidad que dos individuos tomados al azar de una muestra 
sean de la misma especie, lo cual está fuertemente influenciado por la importancia de las 
especies más dominantes (Simpson, 1949). 
 
𝜆 =  ∑ 𝑝𝑖2 donde, pi  es la abundancia proporcional de la especie i 
 
Como su valor es el inverso de la equidad, la diversidad puede calcularse como 1 - λ. El 
Índice de Diversidad Inversa de Simpson (1/D) permite identificar de esta manera la 
complejidad de las comunidades.  
 
Índice de Shannon. 
El índice de Shannon indica la uniformidad de los valores de importancia a través de todas 
las especies de la muestra. Este índice estima el grado promedio de incertidumbre en 
predecir a que especie pertenecerá un individuo escogido al azar de una colección. Este 





índice parte de la presunción que los individuos son seleccionados al azar y que todas las 
especies están representadas en la muestra (Magurran, 2013). 
 
𝐻′ =  − ∑ 𝑝𝑖   𝑙𝑛 𝑝𝑖 donde, pi es la abundancia proporcional de la especie i 
 
Perfil de Entropía de Rényi. 
Los perfiles de entropía de Rényi son una medida informativa extrapolada de Shannon, en 
momentos de la misma función en una escala de parámetros (α = 0; 0,25; 0,5; 1; 2; 4; 8; 
16; 32; 64; infinito), lo cual refleja la partición de las abundancias entre especies, 
constituyendo una buena representación de una continuidad en las medidas de diversidad 










Hα = Nº de especies que podrían estar en una misma medida de entropía. 
pi  =  abundancia relativa de i especies. 
α  =  parámetro de escala. 
 
▪ Diversidad beta. 
La diversidad beta puede definirse como la variación en la composición de las especies 
entre diferentes sitios de un área geográfica o entre muestras es decir, el grado de 
movilidad de las especies entre un hábitat y otro o entre una comunidad y otra (Legendre 
et al., 2005). La diversidad beta se puede obtener calculando el cociente entre el número 
de especies distintas y el número de especies total considerando el conjunto de dos 
comunidades.  
AQUÍ QUEDÉ BIBLIOGRAFÍA 
Para medir la diversidad beta se implementan índices de similitud/disimilitud como el 
índice Bray-Curtis, métodos cualitativos como el de Sorensen y el de Jaccard, 
cuantitativos como el de Morisita-Horn y de recambio de especies como los de Whittaker, 
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Cody y Magurran (Villareal et al., 2006), siendo el de Bray-Curtis el más utilizado. En el 
índice de Bray-Curtis se implementa la distancia entre comunidades considerando la 
presencia/ausencia, además de la abundancia de las especies y otras características 
como la cobertura y la biomasa. El índice de Sorensen tiene en cuenta solamente la 
presencia/ausencia. En este último el valor tenderá a ser 0 cuando no existan especies 




Las nuevas tecnologías de secuenciación de alto rendimiento permiten obtener de forma 
rápida y más económica las secuencias de ADN tanto de genes marcadores, así como 
tener una amplia mirada de un metagenoma. Sin embargo, dependiendo de la naturaleza 
de las muestras de estudio, se requiere suficiente profundidad de secuenciación para 
poder obtener información de organismos y genes raros, lo cual aumentaría los costos 
para el caso de muestras altamente diversas. Aunque genes marcadores como el gen 
16S rRNA permite tener información filogenética de una muestra dada, algunos estudios 
han demostrado la estrecha relación que puede encontrarse entre la estructura 
filogenética de una comunidad y las funciones que estas realizan (Langille et al., 2013; 
Muegge et al., 2011). 
 
El algoritmo PICRUSt (Phylogenetic Investigation of Communities by Reconstruction of 
Unobserved States) es un paquete de software bioinformático que utiliza un modelo 
evolutivo para predecir metagenomas a partir de datos de 16S y de una base de datos de 
genomas de referencia. PICRUSt realiza la predicción funcional en dos pasos principales 
(Langille et al., 2013): 
 
▪ Inferencia del contenido de genes: en este paso el contenido de genes es pre-
computado para cada organismo en un árbol filogenético, así para cada 
organismo se tiene una familia de genes. 
▪ Inferencia del metagenoma: este segundo paso combina el contenido de 
genes de todos los taxones microbianos con la abundancia de genes 16S en 





una o varias muestras, correlacionando el número de copias de cada gen 16S 
para generar las abundancias esperadas de las familias de genes en la 
comunidad. 
 
La disponibilidad de paquete del software PICRUSt, junto documentación para 
implementación de dicha técnica y conjunto de datos de ejemplos se encuentran en el 
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2.1. Diversidad microbiana en suelos de manglar. 
2.1.1. Análisis del microbioma mediante Metagenómica. 
En los ecosistemas de manglar, la composición de las comunidades microbianas está 
dada de la siguiente manera: las bacterias y los hongos constituyen el 91% de la biomasa 
microbiana total, mientras que las algas y protozoos representan solo el 7% y el 2% 
respectivamente (Holguin et al., 2001). En estudios de diversidad de las comunidades 
microbianas presentes en suelos de manglar se han encontrado presentes ciertos grupos 
bacterianos como Proteobacteria, Firmicutes, Actinobacteria, Bacteroidetes y Choloroflexi 
(Andreote et al., 2012).  
 
Andreote et al. (2012) presenta la diversidad microbiana encontrada en tres manglares 
con distintas condiciones ambientales en Brasil. En todos los manglares encontraron una 
abundancia significativa en secuencias de Deltaproteobacterias y Gammaproteobacterias, 
lo que no es comúnmente observado en muestras de agua o suelo, pero esta relacionado 
específicamente a ecosistemas de manglar donde las condiciones anaeróbicas 
seleccionan grupos microbianos específicos como las bacterias sulfato-reductoras. En 
cuanto a la cantidad de vegetación que varía en los manglares muestreados, la influencia 
del oxígeno que proporcionan las raíces de mangle interfieren directamente en la 
composición de las comunidades microbianas adyacentes; por lo tanto, en sitios con 
vegetación más densa se observó aumento de grupos microbianos microaerófilos como 
Actinomycetales y Planctomycetaceae (Andreote et al., 2012). 
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Nogueira et al. (2015) describen cuatro microbiomas de manglares semiáridos vírgenes y 
antropizados de Brasil mediante secuenciación 454 (GS-FLX Titanum Roche) a partir de 
sedimentos. En uno de los sitios muestreados encontró una correlación en la disminución 
de Gammaproteobacteria y aumento de Betaproteobacteria posiblemente por aumento de 
condición eutrófica. El estudio permitió detectar varios filotipos en los manglares 
(Lentisphaerae, Thermotogae, Dictyoglomi, Aquificae y Elusimicrobia), que son grupos 
raros y han sido detectados en ambientes extremos, sugiriendo que dichos grupos sean 
característicos de las regiones semiáridas (Nogueira et al., 2015). 
 
Alzubaidy et al. (2016) realizaron un análisis en suelos de manglar en el mar Rojo 
mediante metagenómica y secuenciación 454 de Roche, con el objetivo de comparar la 
comunidad microbiana presente en sedimentos de manglar (no rizosférico) con aquella 
presente en la rizósfera del mangle Avicennia marina. En general, todas las muestras 
presentaron predominancia en grupos como Proteobacteria, Bacteroidetes y Firmicutes, 
con alta abundancia de reductores de sulfato y organismos metanogénicos. Ellos 
reportaron una mayor riqueza de especies en suelo rizosférico que en las muestras de 
sedimento. Los filos dominantes de archaeas en sedimento fueron Methanosarcinales, 
Thermococcales, Methanococcales y Methanobacteriales, mientras que en suelo 
rizosférico fueron Halobacteriales y Nitrosopumilales. Se encontraron diferencias tanto a 
nivel taxonómico como funcional (Alzubaidy et al., 2016). 
 
2.1.2. Diversidad microbiana mediante la secuenciación del gen 
16S rRNA. 
 
Ghosh et al. (2010) analizaron las comunidades bacterianas presentes en sedimentos de 
manglar en Sundarban (Bangladés) mediante construcción de librerías del gen 16S rRNA 
y secuenciación de clones seleccionados, permitieron detectar al menos ocho diferentes 
filos. Las mayores divisiones bacterianas a nivel de filo fueron Proteobacteria (alpha, beta, 
gamma y delta), Flexibacteria (grupo CFB), Actinobacteria, Acidobacteria, Chloroflexi, 
Firmicutes, Planctomycetes y Gammatimonadates. Gammaproteobacteria fue el grupo 






responsables del mantenimiento del ciclo del azufre en ambientes salinos (Ghosh et al., 
2010). 
 
El uso de nuevas tecnologías de secuenciación de alto rendimiento ha permitido detectar 
más grupos microbianos en manglares. Jiang et al. (2013) realizaron secuenciación 
Illumina del gen marcador 16S rRNA. Encontraron 44 filotipos, donde las mayores 
abundancias correspondieron a Proteobacteria, Planctomycetes, Chloroflexi, 
Acidobacteria, Firmicutes, Verrucomicrobia, Thermomicrobia, Actinobacteria, Nitrospirae y 
Bacteroidetes (Jiang et al., 2013). 
 
Mendes y Tsai (2014) analizaron las variaciones en la estructura de la comunidad 
bacteriana en sedimentos de manglar a diferentes profundidades en el sureste de Brasil. 
Ellos reportan que la diversidad bacteriana está determinada por las variaciones en el 
ecosistema. Las características del sedimento, tales como la profundidad, la 
conductividad, el pH y el contenido de potasio, presentaron una correlación con los 
cambios en la estructura general de la comunidad bacteriana (Mendes & Tsai, 2014).  
 
Basak et al. (2016) determinaron la diversidad microbiana en sedimentos de un manglar 
prístino de Sundarbans (Bangladés) mediante la secuenciación del amplicón del gen 16S 
rRNA. Los análisis taxonómicos mostraron dominancia del filo Proteobacteria, seguido de 
Bacteroidetes, Acidobactreia, Firmicutes, Actinobacteria, Nitrospirae, Cyanobacteria, 
Planctomycetes y el grupo Fusobacteria (Basak et al., 2016).  
 
Wu et al. (2016) estudiaron las comunidades bacterianas de la rizósfera de tres especies 
de mangle (Bruguiera gymnorrhiza, Kandelia candel y Aegiceras corniculatum) en el 
estuario de Beilun (China) mediante pirosecuenciación del gen 16S rRNA. Los análisis 
filogenéticos indicaron la mayor dominancia de Proteobacteria, siendo principalmente 
Deltaproteobacteria y Gammaproteobacteria, seguido por Chloroflexi, Bacteroidetes, 
Planctomycetes y Acidobacteria. Los análisis estadísticos permitieron encontrar 
diferencias en las comunidades bacterianas entre las tres especies de mangle, asimismo, 
órdenes de Rhodospirillales fueron significativamente diferentes entre los tres tipos de 
sedimentos (Wu et al., 2016). 
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2.1.3. Diversidad de Archaeas en suelos de manglar. 
Mendes et al. (2012) estudiaron la estructura y composición de las comunidades 
microbianas de archaeas en sedimentos de manglares tropicales de Brasil localizados en 
dos sitios diferentes, un manglar prístino y el otro localizado en el área urbana. La 
estructura de la comunidad se determinó mediante la técnica T-RFLP de fragmentos del 
gen 16S rRNA amplificado, mientras la composición de la comunidad se determinó 
mediante amplificación de librerías de clones de 16S rRNA. Los parámetros fisicoquímicos 
como pH, materia orgánica, potasio y magnesio presentaron correlación con respecto a la 
estructura de la comunidad, mientras que la composición de la comunidad se distribuyó 
diferencialmente de acuerdo a la profundidad de las muestras del suelo respecto de la 
superfice. En muestras de la superficie, el 74,3 % de las secuencias se clasificaron en el 
filo Euryarchaeota y el 25,7% fueron clasificadas en Crenarchaeota y Thaumarchaeota; 
sin embargo, en muestras de mayor profundidad, el 24,3% de las secuencias se 
clasificaron en el filo Euryarchaeota y el 75,7% restante en Crenarchaeota y 
Thaumarchaeota. Estos hallazgos indican que los manglares poseen una gran diversidad 
de archaeas que es afectada por las propiedades del sedimento y la profundidad del 
mismo (Mendes et al., 2012). 
 
Bhattacharyya et al. (2015) determinaron la diversidad y distribución de archaea en 
sedimentos de manglar en Sundarbans mediante la secuenciación del gen 16S rRNA. 
Ellos reportan la dominancia de los filos Euryarchaeota y Thaumarchaeota. Los cambios 
en los patrones de la comunidad de archaeas fueron influenciados por las condiciones de 
preservación del manglar. En el manglar prístino dominaron las comunidades 
metanógenicas, y en el manglar con antecedentes de contaminación por hidrocarburos 
predominaron las haloarchaeas. 
 
Li et al. (2016) caracterizaron las comunidades de archaeas en sedimentos de manglares 
en Dongzhaigang (China) mediante la secuenciación del gen 16S rRNA utilizando la 
tecnología Illumina Miseq. Encontraron que el filo dominante fue Euryarchaeota. La 
estructura de la comunidad de archaeas presentó diferencias dependiendo de las 
características fisicoquímicas del sedimento de manglar, dadas por las diferentes plantas 







2.2. Potencial biotecnológico de los microorganismos de 
manglar. 
El potencial biotecnológico de los microorganismos de manglar abarca sectores como la 
agricultura, la industria y farmacéutico (Thatoi et al., 2012). Se han reportado 
microorganismos de manglar con actividad promotora de crecimiento vegetal. Ravikumar 
et al. (2004) aislaron de la rizósfera de mangle cepas de Azotobacter chroococcum, A. 
vinelandii y A. beijerinckii con una alta tasa de crecimiento, fijación de nitrógeno y 
producción de auxinas bajo condiciones salinas de 30g/L de NaCl. Al inocular dichas 
cepas en plántulas de R. mangle se obtuvieron incrementos en la biomasa de raíces 
(98%), biomasa de vástago (29%), longitud de raíz (48%), área foliar (277%), niveles de 
clorofila (151%) y carotenoides (158%), en comparación con los controles. Similares 
resultados se han reportado en suelos salinos de sistemas agrícolas, los cuales se 
caracterizan por una baja actividad microbiana, ayudando así a obtener una mayor 
productividad agrícola en estos suelos (Navarro-Noya et al., 2016). A nivel industrial y 
farmacéutico se han logrado aislar microorganismos con gran aplicabilidad en estos 
campos, tal es el caso de la cepa Vibrio fluviales con alta productividad en proteasa 
alcalina extracelular de uso en la industria de producción de detergentes (Venugopal & 
Saramma, 2006). Un caso exitoso de bioprospección a nivel farmacéutico fue el 
aislamiento del componente antimicrobiano Enniatin G a partir de Fusarium sp. (Thatoi et 
al., 2012;  Behera, et al., 2012). Dias et al. (2009) aislaron a partir de sedimento de un 
manglar en Brasil una bacteria del grupo Vibrionales con la capacidad de producir 
diversas enzimas como amilasas, proteasas, esterasas y lipasas. Por su parte, Couto et 
al. (2010) aislaron y caracterizaron genes que codifican para una lipasa (LipA) mediante la 
construcción de una librería metagenómica a partir de sedimento de un manglar en 
Paraná, Brasil. La enzima LipA hace parte de un grupo de enzimas con importantes 
aplicaciones biotecnológicas, debido a su amplia especificidad de sustrato, alta 
selectividad y estabilidad en solventes orgánicos (Dias et al., 2009). Estos estudios 
demuestran que las bacterias provenientes de suelos de manglar son una fuente de 
nuevos y potenciales compuestos de interés biotecnológico (Ghizelini et al., 2012). 
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2.3. Estudio del potencial genético funcional microbiano 
en suelos de manglar. 
Bai et al. (2012) estudiaron la diversidad genética funcional de diferentes hábitats de 
manglar de la Reserva Nacional Natural de China mediante la utilización de microarreglos 
(GeoChip 4.0). Encontraron que la mayoría de los procesos funcionales fueron detectados 
en todos los hábitats de manglar, incluyendo fijación de carbono y nitrógeno, degradación 
de carbono, metabolismo del metano, amonificación, nitrificación, denitrificación, 
reducción de nitrógeno, reducción del azufre, degradación de contaminantes orgánicos y 
resistencia a antibióticos. Resultado del análisis de correspondencia canónica mostró que 
la estructura de la comunidad microbiana es influenciada por las variables ambientales 
tales como el nitrógeno total, el carbono total, el pH, la relación carbono/nitrógeno y 
especialmente la salinidad (Bai et al., 2012). 
 
2.4. Predicción funcional 
Lopes et al (2016) estudiaron el perfil de la diversidad bacteriana de suelo no rizosférico y 
rizosférico de caña de azúcar, mediante secuenciación parcial del gen 16S rRNA, así 
como el análisis in silico de la predicción del metagenoma utilizando el software PICRUSt. 
Encontraron que la abundacia de bacterias en la rizósfera fue mayor. El metagenoma 
predicho a partir de secuencias del gen 16S rRNA reveló una alta abundancia significativa 
de los genes predichos asociados con la formación de biofilm y transferencia horizontal de 
genes. 
 
Lv et al. (2016) investigaron las variaciones estacionales de las comunidades bacterianas 
en sedimentos a lo largo del plano mareal, mediante el análisis de secuencias del gen 16S 
rRNA y posterior predicción del metagenoma usando PICRUSt. La composición de la 
comunidad bacteriana difirió significativamente a lo largo del plano mareal y de acuerdo a 
la estación. La salinidad fue el factor que más influenció la estructura de la comunidad 
microbiana en el sedimento. Entre la funciones metabólicas predichas encontradas fueron 
metabolismo del nitrógeno, metano y energético. 
 
 
3. Planteamiento del Problema. 
El suelo posee una diversidad microbiana que juegan un papel importante en el 
funcionamiento de diversos ecosistemas, ya que afecta los ciclos hídricos, determina la 
disponibilidad de nutrientes y genera diversos servicios ambientales para el bienestar de 
la población humana (Holguin et al., 2001). Desde el punto de vista funcional los ciclos 
biogeoquímicos del carbono, nitrógeno y fósforo, permiten la transformación a moléculas 
vitales como ácidos nucleicos y proteínas; asimismo, estos ciclos biogeoquímicos están 
gobernados por diversas redes de actividad microbiana que determinan el funcionamiento 
de los manglares (Alongi, 2009).  
 
Los manglares prestan importantes servicios ambientales como son: provisión de alimento 
y refugio a aves, peces y crustáceos, muchos de ellos de interés comercial, protección a 
las comunidades humanas aledañas de las tormentas tropicales como huracanes y 
tsunamis, almacenamiento de carbono y nitrógeno en sus suelos, la prevención de la 
erosión de los suelos y la filtración de las aguas contaminadas con desechos de origen 
doméstico (Lee et al., 2014). A pesar de la importancia ecológica que poseen los bosques 
de manglar y los microorganismos presentes en el suelo, diferentes actividades humanas 
han afectado de manera significativa este ecosistema, tales como tala de plantas de 
mangle para el establecimiento de cultivos agrícolas, proyectos de urbanización, 
acuicultura y la contaminación con desechos químicos como los metales pesados, 
hidrocarburos aromáticos policíclicos y contaminantes orgánicos persistentes (Kumar et 
al., 2016; Marchand et al., 2011; Zhang et al., 2014). A pesar de la plasticidad que poseen 
los manglares, se cree que se han perdido cerca del 50% de los bosques en el mundo 
durante la mitad del siglo pasado (Alongi, 2008). 
 
En este sentido, diversos grupos de investigación han planteado diferentes modelos 
conceptuales del papel ecológico de los microorganismos asociados a manglares, desde 
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Odum & Heald (1975), Alongi et al. (2009), Holguín et al. (2001) y Thatoi et al. (2013). 
Lamentablemente, estos modelos han estado limitados a técnicas no moleculares, 
mediante el cultivo in vitro de microorganismos, lo cual representa una mínima parte de la 
diversidad en los manglares. El desconocimiento de la biodiversidad taxonómica y 
funcional de microorganismos de nuestros manglares es una pérdida para el desarrollo de 






























La diversidad microbiana presente en el suelo ha sido estudiada desde distintos enfoques, 
uno de ellos y el más tradicional ha sido por medio del cultivo y aislamiento de 
microorganismos, sin embargo, se sabe que sólo es posible aislar entre el 0,01 y el 0,1% 
de los microorganismos presentes en el suelo (Hugenholtz et al., 1998). Aunque se han 
hecho avances y mejoras en los métodos de cultivo de estos microorganismos, aún la 
relación de los microorganismos no cultivables sigue siendo muy grande, por lo tanto, 
realmente sólo se está logrando tener una visión más amplia, pero aún limitada de la 
estructura y composición de las comunidades microbianas (Daniel, 2005). 
 
Conocer la composición taxonómica y funcional de las comunidades microbianas del 
suelo permitirá hacer posible la reconstrucción del potencial metabólico de la comunidad y 
las interacciones que en esta ocurren; es por eso que se han desarrollado diferentes 
métodos de secuenciación del ADN, con el fin de estudiar ambientes tan diversos, como 
el suelo (Simon & Daniel, 2011). 
 
El uso de técnicas de secuenciación de nueva generación para la secuenciación de 
amplicones del gen 16S rRNA, permite obtener una mayor profundidad de muestreo, 
comparada con otras metodologías independientes del cultivo de microorganismos, tales 
como la electroforesis en gel de gradiente denaturante (DGGE) o análisis de polimorfismo 
de longitud de fragmentos de restricción terminales (T-RFLP) (Muyzer et al., 1993; Fierer 
& Jackson, 2006). Por lo tanto, la estrategia de secuenciación de alto rendimiento del gen 
16S rRNA permite procesar el número deseado de muestras de manera simultánea, con 
el fin de obtener el perfil de las comunidades microbianas en suelos tan diversos como los 
suelos de manglar (Zhou et al., 2011). 
 




En la Guajira (Riohacha) existen áreas de marcado deterioro del manglar que podrían 
requerir acciones de restauración inmediatas (Polanía et al., 2013). A pesar de la 
relevancia de los microorganismos del manglar para el ciclaje de nutrientes (Alongi, 2009; 
Odum & Heald, 1975) su diversidad taxonómica y funcional ha sido poco estudiada a nivel 
genético. Este trabajo aportaría significativamente al entendimiento del papel de los 
microorganismos de manglar ya que involucra una caracterización de la diversidad 
taxonómica de las comunidades de bacterias y archaeas mediante secuenciación parcial 
del gen 16S rRNA, el análisis de los cambios de la diversidad de esas comunidades a lo 
largo del gradiente de salinidad y la predicción del potencial genético funcional que se 














5. Pregunta de investigación. 
 
¿Cuál es la diversidad y el potencial genético funcional de las comunidades de bacterias 
y archaeas asociadas a la rizósfera de Avicennia germinans en un gradiente de salinidad 





La salinidad y parámetros físico químicos afectan la estructura, la riqueza y diversidad 





















































6.1 Objetivo general. 
 
• Identificar la diversidad y predecir el potencial genético funcional de las 
comunidades bacterianas y archaeas asociadas a la rizósfera del mangle negro 
(Avicennia germinans) en un gradiente de salinidad de en el manglar de la 
desembocadura del rio Ranchería en La Guajira.  
 
6.2 Objetivos específicos. 
 
• Determinar la diversidad de microorganismos asociados a la rizósfera del 
mangle negro (A. germinans) en un gradiente de salinidad.  
• Evaluar el efecto de las características fisicoquímicas del suelo sobre la 
diversidad taxonómica de las comunidades microbianas asociadas a la 
rizósfera del mangle negro (A. germinans).  
• Predecir el potencial funcional de la comunidad microbiana asociada a la 












































7.1 Descripción del lugar de estudio. 
El lugar donde se llevó a cabo el muestreo está ubicado al noreste del municipio 
Riohacha, capital del departamento de La Guajira, en la orilla de la desembocadura 
principal del río Ranchería, denominada brazo Riito (Figura 7-1). Las especies de mangle 
presentes en el delta del río Ranchería son Rhizophora mangle, Avicennia germinans, 
Laguncularia racemosa y Conocarpus erectus; entre las cuales se seleccionó la rizósfera 
de A. germinans debido a que es la especie más tolerante a la salinidad y a climas 














Figura 7-1: Localización de los puntos de muestreo en la desembocadura del río 
Ranchería, brazo Riíto, coordenadas presentadas en formato Magna Sirgas. Fuente: 
ArcGIS v. 10.4. 
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Las tres zonas de muestreo, los niveles de salinidad del agua intersticial, las coordenadas 
y fecha, se presentan en la tabla 7-1. 
 
Tabla 7-1: Características de las zonas de muestreo. 



















Fecha del Muestreo 26/Nov/2015 26/Nov/2015 26/Nov/2015 
Salinidad del Agua 
Intersticial 
2,80 ppt 14,61 ppt 61,52 ppt 




Figura 7-2: Fotografía manglar. Delta del río Ranchería (brazo Riíto), La Guajira, 







7.2 Diseño del muestreo  
Se escogieron tres zonas de muestreo, para lo cual se tuvo en cuenta que las zonas 
presentaran niveles de salinidad contrastantes entre estas. Dentro de cada zona, se 
escogieron tres réplicas de muestreo que consistieron en suelo rizosférico de tres plantas 
jóvenes de A. germinans con altura no superior a 60 cm, cercanas entre sí por una 
distancia no mayor de 50 cm entre cada planta y con el mismo valor de salinidad del agua 
intersticial; dichos niveles de salinidad fueron medidos al momento de realizar el muestreo 
utilizando un refractómetro portátil de salinidad modelo RF20 marca Extech. El suelo 
rizosférico correspondió a aquel suelo que quedó adherido a la raíz de la planta, luego de 
extraer la planta junto con su raíz y sacudir vigorosamente esta. Posteriormente, las 
muestras fueron almacenadas en tubos falcon de 50 cm y estos empacados en bolsas de 
polipropileno, luego transportadas y almacenadas a -20ºC hasta su análisis. Tanto para 
los análisis fisicoquímicos como los análisis de extracción de ADN, las réplicas se 
analizaron de manera independiente. Este proyecto contó con la autorización de la 
Corporación CorpoGuajira para la toma de muestras de suelo en el área especificada 
(Tabla 7-1). 
7.3 Análisis fisicoquímico de suelos. 
El análisis fisicoquímico de suelos se realizó según técnicas estándares. El pH del suelo 
fue medido con el método de relación suelo:agua 1:1 (p/v) por valoración potenciométrica. 
El contenido de carbono orgánico (CO) fue medido con el método Walkley-Black, y el 
carbono y nitrógeno total (CT y NT) fueron determinados mediante analizador elemental. 
Los contenidos de iones intercambiables Ca, K, Mg y Na fueron determinados por 
extracción con acetato de amonio 1N, pH 7. La acidez de cambio (Al) fue determinada por 
extracción con KCl 1M, valoración volumétrica y la capacidad de intercambio catiónico 
efectiva (CICE) mediante la suma de bases más la acidez intercambiables. El fósforo 
disponible fue medido por el método de Bray II; los niveles de Cu, Fe, Mn y Zn fueron 
determinados por extracción con ácido dietilentriaminopentaacético (DTPA) y valorados 
por absorción atómica. El B fue extraído con fosfato monocálcico y valorado por 
colorimetría. Las cantidades de arena, limo y arcilla fueron determinadas por el método 
Bouyoucos, previa dispersión con hexametafosfato de sodio, y la textura del suelo fue 
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descrita usando el triángulo de clasificación textural del Departamento de Agricultura de 
los Estados Unidos (USDA). 
7.4 Determinación de la diversidad microbiana. 
7.4.1 Extracción de ADN. 
A partir de cada una de las réplicas de suelo rizosférico se realizó individualmente 
extracción del ADN total con el kit de extracción de ADN PowerLyzer PowerSoil (MoBio 
Laboratories Inc., Carlbasd, CA, USA) siguiendo las recomendaciones del fabricante. La 
concentración del ADN extraído se midió con un fluorómetro Qubit Invitrogen (Life 
Technologies, CA) y se observó la integridad del ADN en electroforesis de gel de agarosa 
al 0,8%. El ADN total extraído fue colocado en tubos eppendorf, obteniéndose en total 
nueve tubos eppendorf con ADN a partir de cada réplica de muestreo. El ADN fue 
secuenciado del gen 16S rRNA mediante tecnología Illumina MiSeq. 
7.4.2 Amplificación y Secuenciación del gen 16S ADN ribosomal 
El proceso de amplificación y secuenciación incluyó los siguientes pasos:  
• La librería de las muestras fueron preparadas como se describe en el protocolo de 
preparación de librerías de secuenciación para 16S metagenómica, Parte # 
15044223 Rev. B (Illumina Inc., San Diego, California, USA) con las siguientes 
modificaciones:  
• La región variable V3/V4 del gen 16S rRNA fue amplificada con los primers 
anidados V3F y V4R descritos por Klindworth et al. (2013): 
 











• Los primers fueron modificados para agregar las secuencias de los adaptadores 
de Illumina, dirigidos a secuencias específicas del gen (Klindworth et al., 2013). La 
cobertura de los primers en el gen 16S ADN ribosomal de E. coli se ilustra en la 
figura 7-3. 
• Después de la amplificación inicial, el tamaño de la librería fue verificado en un 
chip Agilent DNA1000, y fue realizada una limpieza usando un volumen 1x 
AxyPrep Mag PCR clean-up beads (Axygen Biosciences, Union City, CA).   
• Los índices duales de Illumina y los adaptadores de secuenciación fueron 
agregados usando los siguientes primers: Forward primer, 5’-
AATGATACGGCGACCACCGAGATCTACAC[55555555]ACACTCTTTCCCTACAC
GACGCTCTTCCGATCT-3’, Reverse Primer:  5’-
CAAGCAGAAGACGGCATACGAGAT[77777777]GTGACTGGAGTTCAGACGTGT
GCTCTTCCGATCT -3’. Las secuencias entre corchetes son los adaptadores 
índices duales de Illumina D501-D508 y D701-D712).  
• Después de una PCR, se realizó la limpieza de la librería usando un volumen 1x 
de AxyPrep Mag PCR clean-up beads (Axygen Biosciences).  
• La calidad y cuantificación de las librarías terminadas fue realizado usan un Agilent 
DNA1000 chip y Qubit® dsDNA HS Assay Kit, respectivamente.  
• Las librerías fueron estandarizadas a 2μM y mezcladas antes del proceso de 
secuenciación.  
• Secuenciación pareada, de 300 bp de longitud fue realizado usando el 
secuenciador Illumina MiSeq y un cartucho de secuenciación MiSeq 600 bp (v3).  
• Las imágenes fueron analizadas usando el Pipeline estándar de Illumina, versión 
1.8.2.  
 
Figura 7-3: Cobertura de primers V3F y V4R en el gen 16S ADN ribosomal de E. coli y 
tamaño del amplicón generado. Fuente: Cai et al., 2013 (con modificaciones). 
Gen 16S rRNA de E. coli (1542 pb) 




Amplicón (~465 pb) 
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7.5 Análisis Bioinformático. 
7.5.1 Ensamblaje de pares de secuencias crudas y primer filtro de 
calidad. 
Se realizó la organización de los datos de secuencias a partir de muestras individuales 
teniendo en cuenta los barcodes o las secuencias etiquetas que identifican cada muestra, 
de esta manera se agruparán las lecturas por muestras. 
● Las secuencias con errores en los barcodes y en los primers fueron eliminadas.  
● Se llevó a cabo el ensamblaje o alineamiento de los pares de secuencias forward y 
reverse, obteniendo contigs por cada par de secuencias.  
● Se realizó la filtración de secuencias ensambladas, teniendo en cuenta sus 
longitudes, seleccionando aquellas secuencias sin ninguna ambigüedad en sus 
bases de nucleótidos y con longitud máxima de 490 pb. Asimismo, se eliminaron 
las secuencias idénticas duplicadas, dejando una sóla, sin afectar los conteos de 
abundancia. 
7.5.2  Alineamiento de secuencias a base de datos SILVA. 
● Se realizó el alineamiento de las secuencias con la base de datos SILVA con el fin 
de hacer la clasificación taxonómicamente usando como referencia SILVA para 
bacteria y archaea, la cual es una base de datos de secuencias de RNA ribosomal 
curada (Quast et al., 2013). El método de alineamiento usado fue Needleman. 
● Mediante algoritmo de enlace pseudo-único (pseudo-single linkage algorithm) se 
eliminaron secuencias que probablemente se generaron por errores de 
secuenciación. Se agruparon o fusionaron secuencias con diferencias de hasta 
dos nucleótidos (Huse et al., 2010). Asimismo, se fusionaron secuencias con 
diferencias de hasta dos nucleótidos, mediante alineamiento con el algoritmo 






● Por medio del algoritmo UCHIME implementado en Mothur, se identificaron 
secuencias potencialmente quiméricas, las cuales fueron posteriormente 
eliminadas según Edgar et al. (2011). 
● Se llevó a cabo el agrupamiento de las secuencias en OTUs con un 97% de 
similaridad entre estas, y posteriormente se realizó la clasificación taxonómica de 
los OTUs (Bonder et al., 2012). 
● Se obtuvieron dos tablas de información necesaria para posteriores análisis 
estadísticos; una tabla del conteo de OTUs para cada punto de muestreo, así 
como una tabla de clasificación taxonómica para cada OTU. 
7.5.3  Análisis de la diversidad microbiana. 
Debido a que se obtuvieron nueve grupos de datos, producto de la secuenciación de 
nueve extracciones de ADN de diferentes colectas de suelo cada una, dentro de tres 
niveles contrastantes en salinidad, se realizaron los diferentes análisis de diversidad de 
manera separada para cada uno de los nueve grupos de datos. 
● Se calcularon índices de diversidad alfa, con el fin de observar los cambios en las 
comunidades dentro de cada muestra. Los índices de diversidad calculados 
corresponden a índice de Shannon, índice de Simpson e índice del inverso de 
Simpson, así como perfiles de diversidad de Rényi (Rényi, 1961). 
● Se realizó el calculó de estimadores de la beta-diversidad, para obtener los 
cambios en las comunidades dentro de cada muestra y entre las diferentes 
muestras respectivamente. Se realizó el cálculo del índice inverso de Simpson 
para determinar la homogeneidad de la abundancia relativa en los diferentes OTUs 
que componen a la riqueza. 
7.5.4  Predicción funcional y visualización. 
El análisis de predicción del potencial funcional de la comunidad microbiana se realizó a 
través de secuencias del gen 16S rRNA utilizando el algoritmo PICRUSt v. 1.0.0 (Langille 
et al., 2013). Los siguientes ítems describen los pasos seguidos para realizar la predicción 
funcional del metagenoma: 
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• PICRUSt requiere de una clasificación de OTUs y sus abundancias en el formato 
BIOM (The Biological Observation Matrix), para lo cual se generó la conversión a 
partir de datos de salida de Mothur a la tabla requerida. 
• Se realizó una normalización de la tabla de OTUs, teniendo en cuenta el número 
de copias del gen 16S ADN ribosomal pre-calculadas en archivo de PICRUSt. 
• Se realizó la predicción del metagenoma funcional, con el fin de obtener tabla de 
funciones en Ortología KEGG (KO) por cada muestra. 
 
La visualización de datos de predicción funcional se elaboró mediante el paquete de 
software gráfico STAMP (statistical analysis of taxonomic and functional profiles) versión 
2.1.3 (Parks et al., 2014). 
7.6 Análisis Estadístico 
Para el análisis estadístico de los datos fisicoquímicos de suelos se utilizó el paquete 
estadístico de R, se calculó el promedio de cada parámetro medido a partir de las tres 
réplicas por punto de muestreo, se determinó diferencias significativas entre los tres 
puntos de muestreo (contrastantes en el nivel de salinidad) por medio de análisis de una 
vía y el test Tukey. Asimismo se determinó la corrección para cada parámetro en el punto 
de muestreo correspondiente. Se determinó la correlación entre las variables a través del 
test de Pearson. Finalmente, se realizó un análisis de componentes principales (PCA) 
entre las variables. 
 
Para el análisis estadístico de los datos de diversidad microbiana, se calcularon curvas de 
rarefacción, índices de alfa-diversidad tales como índice de diversidad inversa de Simpson 
(1/S) e índice de Shannon, asimismo se realizó un análisis de correspondencia canónica 
para identificar relaciones en la estructura de la comunidad y los parámetros 
fisicoquímicos en las muestras, esto se llevó a cabo utilizando el paquete de R (v. 3.3.1), 
vegan v. 2.4.1 (Oksanen et al., 2007). Las abundancias relativas de los grupos 
taxonómicos encontrados fueron analizados empleando el paquete de R, phyloseq v. 
1.6.0 (McMurdie & Holmes, 2013). La similaridad de la comunidad microbiana fue 
calculada usando el índice de Bray Curtis y esto se visualizó mediante el agrupamiento 






Para el análisis de abundancias diferenciales entre las muestras se utilizó el paquete de 
R, metagenomeSeq v. 1.17.0 (Paulson, 2014). Los datos de predicción funcional fueron 
analizados utilizando el software STAMP versión 2.1.3 (Parks et al., 2014), se realizó 
análisis de componentes principales (PCA) para las enzimas predichas y las funciones 
metabólicas se analizaron con el test Welch’s two sided, eliminando funciones no 
clasificadas y filtrándolas con p-valor menor a 0,05 y diferencia entre las proporciones de 
al menos el 1%. 
 
 
Figura 7-4: Esquema que resume el análisis bioinformático llevado a cabo en la 
metodología (flujo de trabajo). 
 
I I I . Análisis Software PICRUSt versión 1.0.0 
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Predicción del metagenoma 
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tablas de funciones KEGG 
Predicción de las funciones 
metabólicas que se llevan a 
cabo, tabla de funciones 
Visualización de datos de 
predicción funcional y 
comparación entre muestras. 
IV. Análisis Software STAMP versión 2.1.3 
Archivos de Entrada: 
9  archivos FASTQ 
Archivos de Salida: 
1 Tabla de conteo de OTUs 
1 Tabla taxonómica de OTUs 
I . Análisis Software Mothur versión 1.36 
Ensamblaje de secuencias 
forward y reverse 
Filtración de secuencias sin 
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máxima de 490pb 
Alineamiento de secuencias a 
base de datos SILVA 
Eliminación de secuencias 
quiméricas con algoritmo 
UCHIME implementado. 
Agrupación de OTUs con un 
97% de similaridad 
Análisis de α-Diversidad 
I I . Análisis de Datos en Software R versión 3.3.1 
Análisis de β-Diversidad 
Archivos de Entrada: 
1 Tabla formato BIOM 
(Salida de Mothur) 
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8. Resultados y Discusión. 
8.1 Análisis fisicoquímico del suelo rizosférico. 
En la tabla 8-1 se presenta el análisis estadístico de los parámetros fisicoquímicos de 
suelo rizosférico de A. germinans por cada zona de muestreo, las cuales fueron 
contrastantes en el nivel de salinidad del agua intersticial. No se presentó diferencias 
significativas entre las zonas de muestreo para variables como % NT, Ca, K, Mg, P, S, Cu, 
% Ar, % L y % A (Tabla 8-1). 
 
Tabla 8-1: Valores promedios y error estándar (en paréntesis) de los parámetros 
físicoquímicos en las tres zonas de muestreo de suelo rizosférico de A. germinans. 













pH 7,87 (0,09)b 7,97 (0,15)b 8,43 (0,02)a ** 
CE (dS/m) 24,23 (3,88)c 39,49 (3,52)b 58,93 (6,14)a *** 
% CO 0,6 (0,07)a 0,41 (0,03)b 0,22 (0,01)c *** 
% CT 0,69 (0,13)a 0,32 (0,04)b 0,13 (0,03)b ** 
% NT 0,08 (0,03)a 0,06 (0,01)a 0,05 (0,03)a ns 
Ca (meq/100g) 5,42 (0,13)a 10,73 (2,27)a 9,04 (0,16)a ns 
K (meq/100g) 0,52 (0,01)a 0,69 (0,07)a 0,7 (0,03)a ns 
Mg (meq/100g) 4,79 (0,15)a 6,65 (0,76)a 6,33 (0,23)a ns 
Na (meq/100g) 8,5 (0,58)b 15,18 (3,85)ab 24,54 (1,51)a ** 
CIC (meq/100g) 19,23 (0,37)b 33,25 (6,91)ab 40,61 (1,81)a ** 
P (mg/kg) 97,01 (4,18)a 102,96 (7,05)a 78,95 (3,6)a ns 
S (mg/kg) 197 (12,77)a 331,67 (77,72)a 274,33 (18,19)a ns 
Cu (mg/kg) 1,68 (0,3)a 1,99 (0,38)a 1,03 (0,02)a ns 
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Fe (mg/kg) 78,83 (10,69)a 57,6 (10,62)ab 42,1 (1,07)b * 
Mn (mg/kg) 28,96 (2,91)a 24,92 (3,22)a 11,31 (2,25)b ** 
Zn (mg/kg) 1,27 (0,04)a 1 (0,2)ab 0,66 (0,09)b ** 
B (mg/kg) 2,26 (0,09)a 1,9 (0,14)a 2,13 (0,1)a ns 
% Ar 12,67 (2,4)a 16,67 (0,67)a 15,33 (0,67)a ns 
% L 28 (3,46)a 40 (7,21)a 26 (2)a ns 
% A 59,33 (3,71)a 43,33 (7,42)a 58,67 (1,76)a ns 
 
CE: conductividad eléctrica; CO: carbono orgánico; CT: carbono total; NT: nitrógeno total; 
Ca: calcio; K: potasio; Mg: magnesio; Na: sodio. CIC: capacidad de intercambio catiónico; 
P: fósforo; S: azufre; Cu: cobre; Fe: hierro; Mn: manganeso; Zn: cinc; B: boro; Ar: arcilla; 
L: limo y A: arena. n= número de réplicas. Letras diferentes en cada parámetro indican 
diferencias estadísticamente significativas, según análisis de comparaciones múltiples de 
Tukey. ***: p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05; ns: p > 0,05 o no significativo. 
 
 
Los parámetros calcio, potasio y magnesio no presentaron diferencias significativas entre 
las tres zonas de muestreo con valores altos en suelos (6 meq/100g, 0,35 meq/100g y de 
2,5 meq/100g respectivamente). El alto contenido de cationes indica alta disponibilidad de 
nutrientes para las plantas de manglar presentes en dichos suelos, ya que estos cationes 
serán intercambiados por otros cationes o iones de hidrógeno presentes en la solución del 
suelo y liberados por las raíces de las plantas de manglar (FAO, 2016). 
 
Se presentaron diferencias significativas entre las zonas de muestreo en las variables pH, 
CE, CO, CT, Na, CIC, Fe, Mn y Zn. El pH del suelo en las tres zonas de muestreo se 
encontró entre 7,87 y 8,43 que corresponde a suelos moderadamente alcalinos, lo cual 
afecta el crecimiento vegetal, la solubilidad de iones metálicos y la actividad microbiana 
(Bronick & Lal, 2005). Zhalnina et al. (2015) reportaron que el pH del suelo determina la 
composición, diversidad y biomasa microbiana. Ellos consideran que el mecanismo más 
probable del impacto del pH en la comunidad microbiana se debe a la mediación de este 
parámetro en la disponibilidad de nutrientes (Zhalnina et al., 2015). Asimismo, Cho et al. 
(2016) compararon la diversidad bacteriana mediante secuenciación del gen 16S rRNA en 
dos suelos contrastante en su pH. Ellos encontraron que el pH afecta la diversidad 
microbiana, el suelo ácido (pH 5,2) albergó mayormente Proteobacteria, mientras que el 
suelo neutro (pH 7,7) albergó en una mayor proporción Actinobacteria y Bacteroidetes 
(Cho et al., 2016). Otros estudios que analizaron la variación de la comunidad microbiana 





basados en 16S rRNA en diferentes biomas, mostraron que el pH fue el único factor que 
explicó la composición de la comunidad a nivel de phylum (Fierer & Jackson, 2006; 
Lauber et al., 2009). 
 
La capacidad de intercambio catiónico (CIC) mostró diferencias entre las zonas de 
muestreo y se correlacionó con la salinidad del agua intersticial. Los valores de capacidad 
de intercambio catiónico encontrados concuerdan con los valores en suelos de diferentes 
manglares, los cuales están entre 10,63 a 34,75 meq/100g (Ukpong, 1997; Hossain & 
Nuruddin, 2016). El análisis de las comunidades microbianas mediante técnicas de 
secuenciación de 16S rRNA y técnicas de perfiles basadas en lípidos para hongos, 
archaea, fueron fuertemente influenciadas por los factores edáficos pH del suelo y CIC; 
además, la CIC explicó la más grande disimilitud de la comunidad de grupo Acidobacteria 
en un 11,6% (Docherty et al., 2015).  
 
Los suelos de manglar en los tres puntos de muestreo presentan un porcentaje 
predominante en arenas seguido de limos y la menor fracción son las arcillas. Se ha 
reportado que el desarrollo microbiano puede verse afectado por la estructura y textura 
del suelo, en suelos con texturas finas hay mayor actividad microbiana que en suelos con 
texturas gruesas (Hassink, 1994). Esto puede estar relacionado a una menor formación de 
agregados y microagregados en suelos con texturas gruesas, lo cual influye en la 
disminución de la presencia de microorganismos en tales características del suelo (Aponte 
et al., 2014). Un estudio de las comunidades fúngicas y bacterianas de suelo en Francia, 
muestra que los parámetros de pH, textura y el tipo de uso del suelo explican de manera 
predominante la composición de las comunidades (Prevost-Boure et al., 2014). 
 
8.2 Análisis de Componentes Principales de los 
parámetros fisicoquímicos en muestras de suelo 
rizosférico. 
 
Se compararon las tres zonas de muestreo mediante un análisis de componentes 
principales (PCA) de los parámetros fisicoquímicos (Figura 8-1). Las réplicas tomadas de 
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zona de salinidad baja se denominaron 1A, 1B y 1C; las réplicas de salinidad media se 
denominaron 2A, 2B y 2C; las réplicas de salinidad alta se denominaron 3A, 3B y 3C. 
 
El PCA explicó el 77,7% de la variabilidad de los datos y permitió separar las tres zonas 
de muestreo. Las réplicas de la zona de baja salinidad fueron agrupadas en relación a los 
niveles de B y N total; las réplicas de la zona de salinidad media fueron agrupadas en 
relación al pH, CE y Na. Sin embargo, las réplicas de la zona de salinidad media no 
presentaron una fuerte agrupación entre estas. Las réplicas 2A y 2C se agruparon por los 
niveles de conductividad eléctrica, potasio, magnesio, calcio, azufre y arcillas, mientras 
que la réplica 2B estuvo influenciada por los niveles de CO, Mn, P, Cu y limos. 
 
Figura 8-1: PCA de los parámetros fisicoquímicos de las muestras de suelo rizosférico. 
Las réplicas tomadas de la zona de salinidad baja se denominaron 1A, 1B y 1C, réplicas 
de zona de salinidad media 2A, 2B y 2C; y réplicas de zona de salinidad alta 3A, 3B y 3C. 
 






8.3 Extracción de ADN. 
El ADN total extraído del suelo rizosférico y utilizado para secuenciación se observa en la 
figura 8-2. El ADN se caracterizó por ser de alto peso molecular, de una banda de tamaño 







Figura 8-2: Electroforesis en gel de agarosa al 0,8% teñido con Sybr Safe del ADN total 
extraído a partir de suelo rizosférico. 
 
ADN extraído de suelo rizosférico, a partir de la zona de baja salinidad (1A, 1B, 1C), a 
partir de la zona de salinidad media o moderada (2A, 2B, 2C), a partir de la zona de 
salinidad alta (3A, 3B, 3C), F (fago Lambda 48kb), M (HyperLadder 10 kb). 
8.4 Análisis de calidad de las secuencias. 
Las secuencias crudas del gen 16S rRNA fueron secuenciadas por la Universidad de 
Wisconsin-Madison, USA mediante tecnología Illumina MiSeq, y se obtuvieron un total de 
1'122.570 lecturas pareadas. 
 
Los análisis de calidad de las lecturas crudas o resultantes del proceso de secuenciación 
sin ningún procesamiento, se realizó utilizando el programa FastQC v. 0.10.1 (Andrews et 
al., 2010). La longitud de cada lectura cruda tanto forward como reverse fue de 300 pb, los 
valores de medias de calidad de las lecturas crudas fue calculado con el programa 
MultiQC v. 0.8 (figura 8-3). Teniendo en cuenta que en las tecnologías de secuenciación 
de nueva generación como Illumina, el puntaje de calidad Phred referencia es de 30, en el 
cual se consideran las lecturas perfectas y con cero errores. Se encontró que las lecturas 
  F     1A    1B    1C   2A   2B    2C   3A    3B    3C   M 
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forward presentaron una caída del puntaje de calidad Phred a partir de la base ~260, 
mientras que las lecturas reverse presentaron una caída del puntaje de calidad Phred a 
partir de la base ~200. Ha sido reportado que el menor puntaje de calidad de las lecturas 
reverse especialmente en la región terminal, en comparación con las lecturas forward, es 

















Figura 8-3: Valores de medias de los puntajes de calidad de las secuencias crudas a lo 
largo de la longitud de las mismas, calculados con el programa MultiQC v. 0.8. 
 
8.5 Análisis de diversidad de las comunidades 
microbianas. 
 
El total de secuencias ensambladas a partir de las lecturas forward y reverse con el 
software Mothur v. 1.36, fue de 838.655 secuencias y la longitud media fue de 463 pb. A 
partir de las secuencias ensambladas se obtuvieron la tabla de conteo de OTUs por cada 
réplica de las zonas de muestreo y la tabla de clasificación taxonómica para cada OTU.  
lecturas forward 
lecturas reverse 





Se obtuvieron 605.492 secuencias clasificadas en OTUs de bacterias y archaeas para las 
9 réplicas. El número de secuencias de 16S rRNA clasificadas en OTUs obtenidas para el 
total de las 9 réplicas, presentan un valor mayor al número de secuencias obtenidas por 
otros autores en trabajos similares, por ejemplo, 20.380 secuencias a partir de 3 muestras 
(cada una con 4 réplicas) fueron clasificadas en OTUs por Gomes et al. (2014), 44.360 
secuencias a partir de 29 muestras fueron clasificadas en OTUs por Ligi et al. (2014), 
218.147 secuencias a partir de 12 muestras fueron clasificadas en OTUs por Jiang et al. 
(2013), 556.274 secuencias a partir de 9 muestras fueron clasificadas en OTUs por Wu et 
al. (2016). 
 
8.5.1 Curva de Rarefacción. 
Se realizó la construcción de curvas de rarefacción para cada una de las réplicas tomadas 
en los puntos de muestreo, mostrando en el eje y el número de OTUs observados y 
clasificados en un nivel filogenético dado, y en el eje x el número de lecturas muestreadas 
(Figura 8-4). 
 
En todas las muestras se obtuvo una riqueza de hasta 58.990 OTUs. Otros estudios en 
los que se ha evaluado el gen 16S rRNA en suelos de manglar reportan un número 
máximo de OTUs de 1.872 (Ligi et al., 2014), 39.207 (Jian et al., 2013), 42.942 (Wu et al., 
2016) y 4.560 (Gomes et al., 2014). Esto evidencia una alta diversidad en las muestras del 
presente estudio. 
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Figura 8-4: Curvas de rarefacción del número de OTUs con un 97% de similaridad en las 
réplicas de muestreo. 1A, 1B y 1C: réplicas en zona de baja salinidad; 2A, 2B y 2C: 
réplicas en zona de salinidad media; 3A, 3B y 3C: réplicas en zona de salinidad alta. 
 
8.5.2 Índices de Alfa-Diversidad. 
 
La tabla 8-2 muestra los valores promedio de los índices de diversidad de Shannon e 
índice del inverso de Simpson. La riqueza y el índice de diversidad de Shannon no 
presentaron diferencias significativas asociadas al nivel de salinidad en las zonas de 
muestreo. Sin embargo, se observa que la riqueza disminuyó a media que aumentó la 
salinidad. 
 
Debido a que el índice de diversidad de Shannon se basa en la riqueza de los taxones 
comunes observados, se encontró en la muestra de baja salinidad un valor del índice de 
6,95 y en las muestras 2 y 3 de salinidades media y alta la diversidad de Shannon es de 
6,66 y 6,81 respectivamente. Estos valores obtenidos de la diversidad de Shannon son 
menores en comparación a los calculados en el trabajo de Jiang et al. (2013), en el cual 





estudiaron la diversidad bacteriana en diferentes áreas de un manglar en China 
obteniendo una diversidad de Shannon promedio en suelo rizosférico de 7,38. Sin 
embargo, la diversidad de Shannon encontrada en el área de marisma, la cual no tiene 
vegetación, fue de 6,93 (Jiang et al., 2013). 
 
Los valores de la diversidad inversa de Simpson (1/D) mostraron diferencias significativas 
entre las muestras de salinidad baja y media (Tabla 8-2). Dado que los valores de 1/D 
aumentan a medida que aumenta la complejidad microbiana, por lo tanto se presentó una 
mayor complejidad en las comunidades microbianas de salinidad baja, siguiendo la de 
salinidad alta y por último, la complejidad más media estuvo en la muestra de baja 
salinidad (Lemos et al., 2011). 
 













(No. de OTUs) 
10.118,67(251,05)ab 9.266,33 (351,66)b 9.088,33 (406,78)b ns 
Diversidad 
(Shannon) 
6,95 (0,07)a 6,66 (0,11)a 6,81 (0,04)a ns 
Complejidad 
(1/D) 
309,58 (21,96)b 129,02 (22,58)a 246,58 (18,52)ab * 
n=número de réplicas. Letras diferentes en cada parámetro indican diferencias 
estadísticamente significativas, según análisis de comparaciones múltiples de Tukey. ***: 
p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05; ns: p > 0,05 o no significativo. 
 
8.5.3 Perfiles de Entropía de Rényi. 
Se calcularon los perfiles de entropía de Rényi para las abundancias de grupos 
taxonómicos bacterianos en las muestras, analizando cada réplica por separado (Figura 
8-5). El eje x muestra la escala utilizada para denotar valores de entropía (α), el eje y 
muestra Hα o el número de especies en una misma medida de entropía. Las líneas 
verdes intermitentes representan los valores máximos y mínimos de diversidad, la línea 
intermitente rosa representa la mediana de la diversidad de todas las muestras y sus 
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réplicas, los círculos azules representan los valores de diversidad observados en cada 
réplica de muestreo. 
 
Figura 8-5: Perfiles de diversidad de Rényi para cada réplica de muestreo.  
Dentro de cada punto de muestreo se puede observar que la réplica 3B tiene la mayor 
diversidad bacteriana, mientras que la réplica 2C presenta la menor diversidad. En 
general, las réplicas de los puntos de muestreo 1 y 3 (salinidad baja y alta, 
respectivamente) presentan una diversidad alta en sus poblaciones bacterianas, siendo la 
diversidad de estas (círculos azules) igual o por encima de la mediana de la diversidad de 
todas las réplicas de muestreo (línea rosa). Las réplicas del punto de muestreo 2 
(salinidad media) presentan en general una baja diversidad bacteriana, ya que están por 
debajo de la mediana de la diversidad de todas las réplicas. 
 





En resumen, se puede decir que a moderada salinidad, se presentó la menor diversidad 
microbiana; mientras que, a las salinidades bajas y altas se presentó mayor diversidad 
microbiana. 
8.5.4 Índice de Beta-Diversidad. 
Las diferencias en las comunidades bacterianas entre los sitios de muestreo 
(contrastantes en salinidad), se llevó a cabo, realizando el análisis de beta-diversidad 











Figura 8-6: Análisis del agrupamiento del perfil de OTUs de acuerdo a las distancias de 
Bray Curtis. 
Como se puede observar en el análisis de agrupamiento (Figura 8-6), las muestras de 
suelo rizosférico a partir de la misma locación y nivel de salinidad, se agruparon 
estrechamente. Los suelos se agruparon en dos grandes grupos; el primero agrupa las 
muestras de suelo de salinidad media y alta (2 y 3), mientras que el segundo grupo lo 
conformó las réplicas de la muestra de salinidad baja (1). En general, las distancias de las 
muestras estuvieron dentre del rango 0.38-0.87, lo que indica que todas las muestras de 
suelo compartieron una alta tasa de similaridad en su estructura filogenética. 
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8.6 Correlación de las características fisicoquímicas de 
las muestras y estructura de las comunidades 
microbianas. 
 
El análisis de correspondencia canónica se realizó con el fin de identificar la influencia de 
los parámetros fisicoquímicos en la estructura de la distribución de OTUs identificados. En 
la figura 8-7 se observa la distribución de OTUs demarcados en cruces rojas, así como la 
influencia de las variables salinidad, carbono orgánico (CO) y arcilla.  
 
El primer eje o CCA1, el cual fue negativamente correlacionado con salinidad y arcilla, 
pero positivamente correlacionado con carbono orgánico, explicó el 58% de la distribución 
de OTUs observada. El segundo eje o CCA2, el cual fue negativamente correlacionado 
con arcilla y positivamente correlacionado con salinidad y carbono orgánico, explicó el 
27% de la distribución de OTUs observada. Se encontró que las variables salinidad y CO 
explican de manera inversa las diferencias en los cambios de la distribución de OTUs 
entre las muestras 1 y 3, con salinidad contrastante; mientras que la arcilla explica 
diferencias en la distribución de OTUs entre las muestras 2 y las muestras 1 y 3. 
 
Figura 8-7: Análisis de correspondencia canónica (CCA) ilustrando las relaciones entre la 
estructura de OTUS (cruces rojas) y las variables ambientales CO, arcilla y salinidad. 






Los cambios observados en la estructura de OTUs debido al gradiente de salinidad 
(Figura 8-7), también ha sido reportado por Canfora et al. (2014), trabajo en el cual se 
observó la fuerte influencia de la concentración de sal en el suelo que afectó la estructura 
de la comunidad bacteriana. La influencia de la alta concentración de sales en el suelo 
sobre los microorganismos, se explica mediante los cambios de la disponibilidad de agua 
y nutrientes que tiene lugar en dicha condición, en la cual, también existen influencias 
directas e indirectas sobre el contenido de materia orgánica del suelo (Mavi et al., 2012; 
Rietz & Haynes, 2003). Asimismo, se ha demostrado el efecto de la salinidad en el 
tamaño y actividad de la biomasa microbiana del suelo, la cual juega un papel importante 
en los ciclos biogeoquímicos (Tripathi et al., 2006). 
 
El contenido de arcilla en el suelo afectó la estructura y distribución de OTUs (Figura 8-7). 
La influencia de las características físicas del suelo sobre la diversidad microbiana no han 
sido abordadas de manera significativa, sin embargo, se sabe que las consideraciones 
físicas de escala del poro son importantes para comprender la dinámica espacial de la 
diversidad bacteriana (Metting, 1993). El trabajo de Chau et al. (2011) sobre el efecto de 
la textura del suelo en la riqueza y diversidad de las comunidades bacterianas, presentó 
que la riqueza bacteriana aumentó significativamente (p=0,04) con el grosor del suelo, y 
esto se justifica mediante la teoría de que el aumento del número de películas de agua 
aisladas se mantienen en las esquinas de los poros, por lo tanto, en suelo con poros más 
grandes aumentan las posibilidad de favorecer la diversidad microbiana (Zhou et al., 
2002). Por otro lado, la fracción de arcilla del suelo tiene una comunidad bacteriana más 
diversa que las fracciones de limo o arena (Sessitsch et al., 2001). En la mayoría de 
suelos, las arcillas (y limos) determinan la capacidad de retención de agua, además, 
proporcionan sitios de unión para el carbono orgánico y oligoelementos requeridos por las 
bacterias, también proveen protección contra la desecación, la difusión de gases, 
compuestos tóxicos y la depredación por protozoos (Ranjard & Richaume, 2001). 
 
El carbono orgánico fue el tercer parámetro fisicoquímico que afectó la distribución de 
OTUs a través de los sitios muestreados (Figura 8-7). Se ha encontrado que la 
distribución heterogénea de los microorganismos del suelo está determinada 
principalmente por la estructura del suelo, la porosidad y el contenido de carbono orgánico 
(Ranjard et al., 2010).  
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En resumen, estos resultados demuestran que las variables fisicoquímicas del suelo 
salinidad, arcilla y carbono orgánico, afectaron la composición de OTUs en la comunidad 
microbiana encontrada. Esto concuerda con los resultados de Jeanbille et al. (2016), en 
los cuales presentaron que la alfadiversidad procariota presente en sedimento costero 
mostró asociación significativa con la salinidad, temperatura y contenido de carbono 
orgánico. 
 
8.7 Estructura de la Comunidad de Bacterias y Archaeas. 
Con el fin de identificar abundancias de los grupos taxonómicos en los puntos de 
muestreo, se realizó un gráfico de barras de abundancias relativas de bacteria y archaea 
a nivel de filo (Figura 8-8). Se presentó una mayor abundancia en los grupos de 
Proteobacteria (37,6-45,2%), Actinobacteria (4,1-14,98%), Bacteroidetes (3,3-12,2%), 
Planctomycetes (3,4-9,2%), Chloroflexi (3,9-6,6%), Gemmatimonadetes (2,5-6,4%), 
Acidobacteria (3,3-5,7%), Firmicutes (0,9-5,2%). Los siguientes grupos menos 
representados fueron Nitrospirae (0,1-4,5%), Chlamydiae (0,5-1,7%), Candidate division 
(0,1-1,0%) y Euryarchaeota (archaea) (0-0,11%). Los principales filos más abundantes 
encontrados en este trabajo corresponden a los reportados por otros autores, aunque 
algunos filos pueden diferir en la proporción (Anexo B). 






Figura 8-8: Abundancias relativas a nivel de Phylum (filo) de las taxas más abundantes 
de Bacterias y Archaeas en muestras de salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o 
moderada (2A, 2B y 2C), salinidad alta (3A, 3B y 3C). 
El filo Proteobacteria presentó la mayor abundancia relativa en todos los niveles de 
salinidad, con valores de 37,6 a 45,2%, lo cual es similar a lo observado en otros trabajos 
de diversidad en suelos de manglar en los cuales Proteobacteria fue el filo más abundante 
(Alzubaidy et al., 2016; Basak et al., 2016; Wu et al., 2016; Nogueira et al., 2015; Ligi et 
al., 2014; Mendes & Tsai, 2014; Jiang et al., 2013; Andreote et al., 2012; Ghosh et al., 
2010). Por ejemplo, en el trabajo de Andreote et al. (2012) las abundancias de 
Proteobacterias fueron del 47,1% al 22,7%, y en el trabajo de Ligi et al. (2014) las 
abundancias fueron de 22,7 al 59,2% (Anexo B). Este filo ha sido reportando como el más 
abundante en estudios de diversidad en suelo (Janssen, 2006). Proteobacteria es el 
phylum perteneciente al dominio bacteria que posee la mayor diversidad filogenética y 
metabólica, su divisiones fueron establecidas por Garrity et al. (2006) mediante análisis de 
secuencias del gen 16S rRNA (Emerson et al., 2007; McAllister et al., 2011). Varios 
representantes de este filo son ecológicamente importantes debido a que juegan un papel 
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primordial en los ciclos del carbono, azufre y nitrógeno en nuestro planeta (Dworkin, 
2006). 
 
Actinobacteria fue el filo que presentó el segundo lugar de mayores abundancias relativas, 
después de Proteobacteria, siendo del 4,1 al 14,9%; sin embargo, en el trabajo de 
Andreote et al. (2012) Actinobacteria obtuvo el tercer lugar en abundancias relativas (5,4–
12,2%), siendo Firmicutes el segundo filo con mayor abundancia en ese trabajo (10,5–
13,8%). Ligi et al. (2014) reportó a Actinobacteria con abundancias entre 2,0–27,8%, las 
cuales son menores con respecto a nuestros resultados (Anexo B). El phylum 
Actinobacteria es uno de los más grandes grupos del dominio Bacteria, son Gram 
positivas, filamentosas, se encuentran tanto en ecosistemas terrestres como acuáticos, 
especialmente en suelo donde juegan un papel importante en la descomposición de la 
materia orgánica (Ventura et al., 2007; Goodfellow & Williams; 1983). Las Actinobacterias 
pueden estar presentes en suelos (por ejemplo, Streptomyces, Micromonospora, 
Rhodococcus, y especies de Salinispora) pueden ser simbiontes de plantas (por ejemplo, 
Frankia spp.), patógenos de plantas o animales (Corynebacterium, Mycobacterium o  
especies de Nocardia) o comensales gastrointestinales (por ejemplo, Bifidobacterium 
spp.) (Barka et al., 2016). 
 
Dentro de los filos menos representados, Nitrospirae se presentó en una proporción de 
0,1 a 4,5%, este filo está conformado por una única familia llamada Nitrospiraceae, 
compuesta a su vez por géneros oxidadores de nitrito a nitrato (Nitrospira), oxidadores de 
Fe2+ a Fe3+ (Leptospirillum) y organismos que usan sulfato como aceptor de electrones 
(Thermodesulfovibrio) (Daims, 2015). Por lo tanto, debido al importante papel de este filo 
en el ciclo del nitrógeno, la presencia de Nitrospirae en la rizósfera de A. germinans puede 
estar jugando un rol esencial en la incorporación de nitrógeno a la planta en la condición 
de alta salinidad. 
 
La presencia del filo Deferribacteres se encontró con una abundancia relativa baja de 0,1 
a 0,2% en las muestras. Nogueira et al. (2015) encontraron una dominancia del filo 
Deferribacteres en sedimentos de marismas, fuera del área de manglar (Nogueira et al., 
2015). Los hábitats de la mayoría de Deferribacteres son nichos marinos e hídricos 
reductores de hierro, en condiciones termofílicas, halofílicas y ricos en sulfuros; su 





metabolismo es versátil al ser heterótrofos anaerobios estrictos y quimiolitótrofos (Alauzet 
& Jumas-Bilak, 2014; Takiki et al., 2010).  
 
En la Figura 8-8 también se puede observar varios filos denominados "Candidate 
divisions", los cuales representan divisiones bacterianas que han sido caracterizadas a 
partir de secuencias ambientales y no son representados por organismos cultivados, de 
esta manera, el término Candidate divisions indican su estado como nuevas divisiones 
bacterianas (Hugenholtz et al., 1998). Estos grupos han sido poco estudiados y existe 
escasa información sobre su ecología y capacidad metabólica. Por ejemplo, miembros de 
Candidate division OD1 han sido detectados principalmente en ambientes anóxicos ricos 
en azufre y ambientes con altas concentraciones de metano (Peura et al., 2012). 
 
A nivel de dominio, Bacteria fue más abundante que archaea en todos los niveles de 
salinidad (Figura 8-8). La abundancia relativa total del dominio archaea fue de 0 a 0,11%, 
lo cual está dentro del rango de las abundancias encontradas por Andreote et al. (2012) 
en suelo de manglar mediante metagenómica, las cuales fueron de 0 al 3,4%. Los 
phylums identificados de archaea fueron Euryarchaeota (0,01-0,11%) y Crenarchaeota (0-
0,004%), adicionalmente, se categorizaron secuencias como “no clasificadas derivadas de 
archaeas” (1,24 a 3,04%). El filo dominante encontrado dentro del dominio archaea fue 
Euryarchaeota, lo cual concuerda con los resultados obtenidos por Li et al. (2016), 
Bhattacharyya et al. (2015) y Mendes et al. (2012) en los cuales realizaron el análisis de la 
diversidad de archaeas mediante secuenciación del gen 16S rRNA. Euryarchaeota es uno 
de los cuatro filos del dominio archaea, el cual comprende un grupo fisiológicamente 
diverso conformado por metanógenos, halófilos extremos e hipertermófilos y algunos 
productores de metano como parte de su metabolismo (Amils, 2011).  
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8.7.1 Estructura de la comunidad de Bacterias: Proteobacteria. 
➢ Estructura de la comunidad de Proteobacteria a nivel de 
clase. 
 
Figura 8-9: Abundancias relativas a nivel de clase dentro del filo Proteobacteria en 
muestras de salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o moderada (2A, 2B y 2C), 
salinidad alta (3A, 3B y 3C). 
La figura 8-9 permite observar los principales grupos microbianos a nivel de clase 
encontrados en el filo Proteobacteria, compuesto por Alfaproteobacteria (Rango entre 
20,1-33,1%), Betaproteobacteria (0,9-7,9%), Deltaproteobacteria (22,7-31,2%), 
Gammaproteobaceria (24,9-40,2%) y Epsilonproteobacteria (0,01-0,12%). La clase 
Alfaproteobacteria está conformada por una gran diversidad de organismos celulares, y en 
general poseen una inmensa variedad de estrategias metabólicas que incluyen la 
fotosístensis, fijación de nitrógeno, oxidación de amonio y metilotropía (Williams et al., 
2007). Alphaproteobacteria ha sido reportado en suelos de manglar como uno de los 





grupos más abundantes, e involucrados en la degradación de celulosa (Soares et al., 
2013). 
 
También se encontró, en una proporción importante, la clase JTB23 (0,06-3,5%) 
observada de forma más destacada en el punto 3 de salinidad alta. JTB23 ha sido 
identificada en estudios de comunidades microbianas de sedimentos de las profundidades 
del mar Mediterráneo y del Océano Pacífico (Burgsdorf et al., 2015). Asimismo, fue 
identificada como parte de la comunidad microbiana presente en la corteza de la esponja 
marina Petrosa ficiformis (Kouridaki et al., 2010). 
➢ Estructura de la comunidad de Alfaproteobacteria a nivel 
de orden. 
 
Figura 8-10: Abundancias relativas a nivel de orden dentro de la clase 
Alphaproteobacteria en muestras de salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o 
moderada (2A, 2B y 2C), salinidad alta (3A, 3B y 3C). 
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La figura 8-10 presenta las abundancias relativas de los órdenes más representativos 
dentro de la clase Alfa-proteobacteria, conformados por Rhodospirillales (28,6-54,4% a lo 
largo de todas las muestras), no-clasificado (14,3-27,2%), Rhizobiales (14,3-37,5%), 
Rhodobacterales (1,75-13,7%); los órdenes menos representados fueron 
Sphingomonadales (0,6-9,9%), Caulobacterales (0,2-1,1%) y Parvularculales (0,3-3,4%). 
 
El orden Rhodospirillales o "bacterias púrpuras" de la clase Alphaproteobacteria hace 
parte de las bacterias fototróficas anoxigénicas y se caracterizan por realizar fotosíntesis 
con una bacterioclorofila (bchl) bajo condiciones anaeróbicas. Especies de 
Rhodospirillales han sido reportados en un amplio rango de hábitats tales como tejidos 
vegetales, ambientes acuáticos, suelos salinos, sitios contaminados con petróleo, entre 
otros (Baldani et al., 2014; Starr et al., 2013). 
 
El orden Rhizobiales (Figura 8-10) es conocido por su asociación simbiótica con plantas, 
de igual forma, se ha reportado su asociación con plantas de mangle al presentarse de 
manera más abundante en suelo rizosférico de manglar que en suelo no rizosférico 
(Gomes et al., 2011). Del orden Parvularcula algunas de sus especies han sido aisladas 
del mar Sargasso, y la especie cultivable Parvularcula lutaonensis ha sido aislada de una 
fuente termal costera (Oh et al., 2011). 
 
Cepas del orden Sphingomonadales han sido aisladas de diversos ambientes, incluyendo 
suelos contaminados con químicos, sedimentos, agua de río, agua de mar, fuentes 
termales, hospitales y algunas especies encontradas en asociación a enfermedades de 
hospederos vegetales y humanos. Lo anterior refleja la diversidad de adaptación 
fisiológica que puede tener este grupo bacteriano (Figura 8-10) (Garrity et al., 2006). 
➢ Estructura de la comunidad de Betaproteobacteria a nivel 
de orden. 
Dentro de la clase Beta-proteobacteria, los órdenes con mayor abundancia encontrados 
fueron TRA3-20 (30,6-94,9%), Nitrosomonadales (1,1-30,6%), no-clasificados (2,2-
22,4%), Burkholderiales (0,6-14,3%); y los órdenes con menor abundancia fueron 
Hydrogenophilales (0,2-4,2%), Rhodocyclales (0,42-3,39%) y Methylophilales (0,5-3,6%) 
(Figura 8-11). 







Figura 8-11: Abundancias relativas a nivel de orden dentro de la clase Betaproteobacteria 
en muestras de salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o moderada (2A, 2B y 2C), 
salinidad alta (3A, 3B y 3C). 
En un estudio de la diversidad microbiana en la rizósfera de tres especies de Taxus 
(media, cuspidata y mairei), los principales órdenes de Betaproteobacteria encontrados 
fueron Burkholderiales y Nitrosomonadales y TRA3-20, lo cual concuerda con los 
principales grupos encontrados en este trabajo (Da Cheng Hao et al., 2016). El orden de 
Betaproteobacteria más abundante, TRA3-20, fue reportado en suelos contaminados con 
metales pesados mediante pirosecuenciación del gen 16S rRNA (Gołębiewski et al., 
2014). Organismos pertenecientes al orden Nitrosomonadales se encuentran en 
ambientes terrestes y acuáticos, los cuales son salinos, con altas concentraciones de 
amonio y altos rangos de pH, su importancia radica en la participación de sus miembros 
en procesos de nitrificación (Ward et al., 2011). En el trabajo realizado por Alzubaidy et al. 
(2015) en suelos de manglar, la diversidad de Betaproteobacteria presentó una mayor 
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abundancia del órden Burkholderiales con respecto a nuestro trabajo; este orden 
comprende bacterias fenotípicamente, metabólicamente y ecológicamente diversas, 
bacterias aerobias estrictas y anaerobias facultativas, fijadores de nitrógeno y patógenos 
de plantas, animales y humanos (Garrity et al., 2006). 
➢ Estructura de la comunidad de Gammaproteobacteria a 
nivel de orden. 
 
Figura 8-12: Abundancias relativas a nivel de orden dentro de la clase 
Gammaproteobacteria en muestras de salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o 
moderada (2A, 2B y 2C), salinidad alta (3A, 3B y 3C). 
Los órdenes encontrados en mayor abundancia dentro de la clase Gammaproteobacteria 
fueron no-clasificados (35,8-63,9% a lo largo de todas las muestras), Xanthomonadales 
(9,1-21,8%), Oceanospirillales (4,3-16,3%), JTB148 (0,7-18,6%), Alteromonadales (4,4-
8,3%) y Chromatiales (1,26-7,8%); los grupos menos abundantes fueron KI89A-clade (1,1-
6,1%), Vibrionales (0,3-2,1%) y Pseudomonadales (0,2-1,5%) (Figura 8-12). 






El orden con mayor abundancia en la clase Gammaproteobacteria fue Xanthomonadales, 
este comprende organismos con características fenotípicas bioquímicas diversas, siendo 
algunos miembros los mayores patógenos de plantas que han causado pérdidas 
económicas de impacto en la agricultura; por ejemplo, miembros de los género Xylella y 
Xanthomonas, son mayormente fitopatógenos que causan enfermedades en cultivos de 
tomate, banano, cítricos, arroz y café (da Silva et al., 2002; Naushad et al., 2015; Ryan et 
al., 2011). El orden Oceanospirillales comprende en su mayoría géneros halotolerantes y 
halofílicos, aerobios, microaerofílicos o anaerobios facultativos (Garrity et al., 2005). 
Miembros de este orden han sido asociadas con derrames de hidrocarburos y participan 
en interacciones simbióticas con varios invertebrados marinos, incluyendo erizos de mar, 
corales, mejillones y gusanos carnívoros (Hazen et al., 2010; Mason et al., 2012; Verna et 
al., 2010). 
 
8.7.2 Estructura de la Comunidad de Archaeas: Euryarchaeota y 
Crenarchaeota. 
La asignación taxonómica en archaeas, permitió identificar los dos filos Crenarchaeota y 
Euryarchaeota. En la tabla 8-3 se presentan las abundancias de OTUs en los dos filos 
identificados de archaea. 
 






Dentro de los filos de archaea con asignación taxonómica, las abundancias fueron 
Crenarchaeota (0-7,31%) y Euryarchaeota (92,68-100%) (Figura 8-13). 
 
 
Filo No. de OTUs Porcentaje (%) 
Euryarchaeota 294 98 
Crenarchaeota 6 2 
Total 300 100 
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Figura 8-13: Abundancias relativas a nivel de phylum en archaea en muestras de 
salinidad baja (1A, 1B y 1C), salinidad media o moderada (2A, 2B y 2C), salinidad alta 
(3A, 3B y 3C). 
Aunque difieren en sus proporciones, los principales filos encontrados en este trabajo 
corresponden con los reportados por Xie et al. (2014) en suelos, en dicho trabajo, los filos 
predominantes fueron Crenarchaeota y Euryarchaeota con proporciones del 51,2% y 
48,8%. Por el contrario, en trabajo de Bhattacharyya et al. (2015) en suelos de manglar, 
los filos predominantes fueron Euryarchaeota y Thaumarchaeota.  
 
El filo Euryarchaeota puede ser Gram positiva o Gram negativa (Garrity et al., 2005). El 
filo Crenarchaeota se caracteriza porque todos sus miembros son extremadamente 
termofílicos, han sido aislados de respiradores térmicos, fuentes termales y otros 
ambienten térmicos (Oren & Papke, 2010; Prokofeva et al., 2009). 
 





La tabla 8-4 presenta los valores promedios y los errores estándars de las lecturas 
asignadas a archaea, a lo largo del gradiente de salinidad. No se encontraron diferencias 
significativas en las lecturas de archaea en los niveles de salinidad. 
 
Tabla 8-4: Valores promedios de lecturas asignadas a categorías taxonómicas de 
archaea, en los diferentes niveles de salinidad. 












P (Tukey HSD) ns  
- 
 
n=número de réplicas. Letras diferentes en cada parámetro indican diferencias 
estadísticamente significativas, según análisis de comparaciones múltiples de Tukey. ***: 
p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05; ns: p > 0,05 o no significativo. 
➢ Archaea en otros niveles taxonómicos. 
La tabla 8-5 presenta los grupos microbianos encontrados en diferentes categorías 
taxonómicas de archaea. En cada categoría se identificó un solo representante, siendo 
Euryarchaeota el filo con mayor resolución hasta nivel de familia. Sin embargo, del filo 
Crenarchaeota se identificó en menor resolución, llegando hasta nivel de clase. 
 
Tabla 8-5: Grupos microbianos encontrados en diferentes categorías taxonómicas de 
archaea en todos los niveles de salinidad. En paréntesis el número de lecturas totales 
asignadas a cada categoría. 










- - - 
 
La clase Thermoprotei se caracteriza porque sus miembros son organismos termofílicos, 
dependientes de azufre, autótrofos y pueden crecer a temperaturas de hasta 95 ºC 
(Slonczewski & Foster, 2013). La clase halobacteria consiste en bacterias halofílicas que 
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requieren alta concentraciones de sales para su crecimiento, en un rango de 1,5 a 5,2 M 
de NaCl (Goldman & Green, 2015). 
8.7.3 Comparación de la Composición Bacteriana a lo largo del 
Gradiente de Salinidad. 
➢ Phylums bacterianos con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
Se identificaron 25 grupos taxonómicos a nivel de phylum con diferencias significativas en 
la proporción de lecturas a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-1), se 
graficaron los siguientes nueve filos con mayor número de lecturas: Proteobacteria, 
Actinobacteria, Gemmatimonadetes, Planctomycetes, Firmicutes, SBR1093, OD1, BRC1 y 
Verrucomicrobia (Figura 8-14). En los niveles de salinidad alta, filos con mayor proporción 
de secuencias fueron: Gemmatimonadetes, Planctomycetes y SBR1093. 
 
Figura 8-14: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de los 
filos que presentaron las más altas diferencias significativas entre los niveles de salinidad 
baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 





El filo Gemmatimonadetes ha sido definido por análisis de comparación de secuencias del 
gen 16S rRNA, de cepas aisladas y representantes no cultivables a partir de hábitats 
terrestres y acuáticos (Hanada & Sekiguchi, 2014). Gemmatimonadetes es 
frecuentemente detectado en muestras ambientales mediante identificación 16S rRNA, se 
encuentra entre los primeros nueve filos en suelos y comprende alrededor del 2% de las 
comunidades de bacterias del suelo (DeBruyn et al., 2011; Janssen, 2006). 
 
El filo Planctomycetes es un filo bacteriano con múltiples características morfológicas, 
estructurales, metabólicas y genómicas (Fuerst, 2006). La mayoría de los aislamientos de 
este filo, son a partir de ambientes acuáticos marinos y de agua dulce; adicionalmente, la 
identificación basada en el gen 16S rRNA ha permitido encontrar a Planctomycetes 
diferentes, como por ejemplo, hipertermofílicos, hipersalinos, anaeróbios, 
extremadamente ácidos y ambientes alcalinos (Dillon et al., 2009; Heijs et al., 2008; Hu et 
al., 2006; Koschorreck et al., 2010). 
 
SBR1093 fue establecido como un filo candidato mediante la identificación del gen 16S 
rRNA a partir de lodo activado de un reactor para la eliminación de fosfato; además, 
mediante genómica comparativa se ha descubierto que este filo tiene una vía de fijación 
de carbono (Bond et al., 1995; Wang et al., 2014). El filo Actinobacterias presentó 
abundancias altas en el nivel de menor salinidad; este filo ha sido aislado a partir de 
suelos salinos y áridos en Rusia, y se ha identificado el aumento de la osmolaridad como 
su mecanismo de adaptación a estos ambientes (Lubsanova et al., 2014). 
➢ Clases bacterianas con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
Se identificaron 75 grupos taxonómicos a nivel de clase con diferencias significativas en la 
proporción de secuencias a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-2), se 
graficaron las siguientes nueve clases con mayor proporción de secuencias: 
Gammaproteobacteria, Alphaproteobacteria, Acidimicrobiia, Acidobacteria, 
Phycisphaerae, Anaerolinae, S085, Betaproteobacteria y Actinobacteria (Figura 8-15). En 
los niveles de salinidad alta, las clases con mayor proporción de secuencias fueron: 
Gammaproteobacteria y Phycisphaerae. 
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Gammaproteobacteria está formado por bacterias fotosintéticas púrpuras del azufre y 
algunos quimiolitótrofos en su mayoría oxidadores de hierro y azufre (Dworkin, 2006). 
Phycisphaerae es una de las clases de Planctomycetes, se han obtenidos cultivos puros a 
partir de suelo en Australia, y del alga marina Porphyria sp. en Japón (Davis et al., 2005; 
Fukunaga et al., 2009).  
 
Figura 8-15: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de los 
grupos microbianos a nivel de clase que presentaron las más altas diferencias 
significativas entre los niveles de salinidad baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 
➢ Órdenes bacterianos con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
Se identificaron 90 grupos taxonómicos a nivel de orden con diferencias significativas en 
la proporción de secuencias a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-3), se 
graficaron los siguientes nueve órdenes con mayor proporción de secuencias: 
Acidimicrobiales, Thiotrichales, Rhizobiales, Chromatiales, NB1-j, Phycisphaerales, 
Desulfuromonadales, iii1-15, y Actinomycetales (Figura 8-16). 






Figura 8-16: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de los 
grupos microbianos a nivel de orden que presentaron las más altas diferencias 
significativas entre los niveles de salinidad baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 
Los siguientes órdenes presentaron una mayor proporción de secuencias en el nivel de 
alta salinidad: Chromatiales, Thiotrichales, NB1-j y Phycisphaerales (Figura 8-16). Del 
orden Chromatiales, han sido descritas bacterias fotótrofas anoxigénicas y haloalcalifílicos 
identificadas en lagos salinos con altas concentraciones de carbonatos (Sorokin et al., 
2014). Thiotrichales es un orden mofológicamente, metabólicamente y ecológicamente 
diverso(Garrity, 2006). 
➢ Familias bacterianas con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
Se identificaron 97 grupos taxonómicos a nivel de familia con diferencias significativas en 
la proporción de secuencias a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-4), se 
graficaron las siguientes nueve familias con mayor proporción de secuencias: 
Piscirickettsiaceae, koll13, Ectothiorhodospiraceae, Hyphomicrobiaceae, NB1-i, 
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Marinicellaceae, Rhodobacteraceae, Flammeovirgaceae y Entotheonellaceae (Figura 8-
15). 
 
Figura 8-17: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de las 
familias que presentaron las más altas diferencias significativas entre los niveles de 
salinidad baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 
Como se puede observar en la figura 8-17, las siguientes familias presentaron una mayor 
proporción de secuencias en el nivel de alta salinidad: Piscirickettsiaceae, 
Ectothiorhodospiraceae, y NB1-i. La familia Ectothiorhodospiraceae representa bacterias 
halofílicas y alcalifílicas púrpuras del azufre (Imhoff, 2006). La familia Piscirickettsiaceae 
constituye bacterias aisladas principalmente de ambientes marinos (Brenner et al., 2005). 
➢ Géneros bacterianos con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
Se identificaron 162 grupos taxonómicos a nivel de género con diferencias significativas 
en la proporción de secuencias a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-5), 
se graficaron los siguientes nueve géneros con mayor proporción de lecturas: 





Rhodoplanes, Thioalkalivibrio, Roseospirillum, Oceanibaculum, Nitrospira, Rhodovibrio, 
Desulfuromonas, Methylosinus y Thalassobacillus (Figura 8-18). 
 
Figura 8-18: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de los 
géneros que presentaron las más altas diferencias significativas entre los niveles de 
salinidad baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 
Como se puede observar en la figura 8-16, los siguientes géneros presentaron una mayor 
proporción de lecturas en el nivel de alta salinidad: Thioalkalivibrio, Nitrospira y 
Rhodovibrio. 
 
El género Thioalkalivibrio hace parte de la familia Ectothiorhodospiraceae, del filo 
Gammaproteobacteria; este género es un quimiolitoautótrofo obligado que oxida sulfido, 
tiosulfato, azufre y tetrationato y fija CO2 en la vía del ciclo de Calvin. El sodio es 
requerido para su crecimiento, y muchas especies son extremadamente halotolerantes y 
alcalifílicas (Oren, 2014). 
 
La familia Nitrospira hace parte del filo Nitrospirae representa el grupo más diverso 
conocido de bacterias oxidadoras de nitrito (NOB, por su siglas en inglés), se han 
encontrado en hábitats terrestres, agua de mar, sedimentos de la profundidad del mar, 
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tejido de esponja, fuentes geotérmicas, sistemas de distribución de agua potable, tuberías 
de hierro corroídas y plantas de tratamiento de agua residual (Daims et al., 2015). 
 
El género Rhodovibrio perteneciente al filo Alfaproteobacteria, crece preferencialmente 
fotoheterotróficamente bajo condiciones anóxicas y de luz; además, son bacterias 
halofílicas que requieren NaCl o sal de mar para crecer, su hábitat consiste en zonas 
anóxicas de ambientes hipersalinos (Garrity, 2006). 
 
➢ Especies bacterianas con diferencias significativas en el 
gradiente de salinidad. 
 
Se identificaron 161 grupos taxonómicos a nivel de especie con diferencias significativas 
en la proporción de secuencias a lo largo del gradiente de salinidad (Anexo C, tabla C-6), 
de los cuales se graficaron las siguientes nueve especies con mayor proporción de 
lecturas (Roseospirillum parvum, Thioalkalivibrio thiocyanodenitrificans, Oceanibaculum 
indicum, Nitrosospira briensis, Nitrospira calida, Thioalkalivibrio sulfidophilus, Nitriliruptor 
alkaliphilus, Methylosinus sporium y Desulfuromonas michiganensis). Como se puede 
observar en la figura 8-19, las especies que presentaron una mayor proporción de lecturas 
en el nivel de alta salinidad fueron Thioalkalivibrio thiocyanodenitrificans, Nitrospira calida 
y Thioalkalivibrio sulfidophilus. 






Figura 8-19: Diagramas de caja muestran las diferencias en la abundancia relativa de las 
especies que presentaron las más altas diferencias significativas entre los niveles de 
salinidad baja (1), salinidad media (2) y salinidad alta (3). 
 
La especie bacteriana Thioalkalivibrio thiocyanodenitrificans, perteneciente a la clase 
Gammaproteobacteria, del orden Chromatiales y de la familia Ectothiorhodospiraceae, es 
Gram negativa, haloalcalifílica, oxidadora del azufre, su rango óptimo de temperatura es 
de 33 a 35 ºC, rango óptimo de pH es de 8,0 a 10,3 y rango de salinidad de 0,3 a 2 M Na+ 
(Sorokin et al., 2004). Por lo tanto, las características ambientales requeridas por este 
microorganismo son suministradas por el manglar del Brazo Riíto en La Guajira (Tabla 8-
1). Su fuente de energía proviene de la oxidación de una variedad de componentes 
inorgánicos del azufre, que incluyen sulfido, tiosulfato, tiocianato, polisulfido, azufre 
elemental y tetratiocianato. Thioalkalivibrio thiocyanodenitrificans ha sido aislada a partir 
de lagos de soda, los cuales se forman en zonas áridas donde el agua subterránea rica en 
CO2 y bicarbonato, pero pobre en calcio y magnesio, se acumula en cuencas y se 
evapora, el sistema resultante tiene un pH estable alto (de 9 a 11) y con salinidad 
moderada a extremadamente alta (Berben et al., 2015; Grant, 2006). 
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Nitrospira calida es una especie bacteriana oxidadora de nitrito (NOB) termofílica, aislada 
de la fuente termal Gorjachinsk en el área del lago Baikal de Rusia, la cual crece a la 
temperatura óptima de 46-52ºC (Lebedeva et al., 2011). 
 
Thioalkalivibrio sulfidophilus pertenece al filo Gammaproteobacteria, es un 
quimiolitoautótrofo obligado, haloalcalifílico, bacteria oxidadora de azufre (SOB), usa CO2 
como única fuente de carbono y componentes inorgánicos de azufre como única fuente de 
energía (Muyzer et al., 2011). 
 
8.7.4 Análisis de la Abundancia Diferencial de OTUs al nivel de 
mayor resolución taxonómica posible. 
Se realizó un análisis comparativo basado en los OTUs con mayor varianza a lo largo de 
los tres niveles de salinidad (Figura 8-20). En la figura, el color amarillo indica conteos 
cercarnos a cero y el color azul indica los máximos valores de conteos. El eje x muestra 
nombres de muestras, eje y (derecha) indica OTUs y clasificación taxonómica en el mayor 
nivel de resolución, eje y (izquierda) indica agrupamiento jerárquico de OTUs de acuerdo 
patrón de conteos. 
 
La figura 8-20 muestra el agrupamiento jerárquico en tres grandes grupos. Se puede 
observar que se formaron patrones de agrupamiento de OTUs de acuerdo a la salinidad 
(parte superior de la figura 8-20). Se ha demostrado que la salinidad en el suelo reduce la 
actividad y biomasa microbiana, y genera cambios en la estructura de la comunidad 
microbiana (Andronov et al., 2012). La salinidad reduce la biomasa microbiana 
principalmente porque el estrés osmótico resulta en el desecamiento y lisis de las células 
(Yuan et al., 2007).  






Figura 8-20: Mapa de calor y agrupamiento jerárquico de conteos transformados para los 
40 OTUs con la varianza general más grande. En la parte superior de la gráfica, salinidad 
alta: violeta; salinidad media: verde; salinidad baja: naranja. 
También se puede observar en la parte izquierda de la figura, un agrupamiento de los 
OTUs de acuerdo al patrón de los conteos encontrados a lo largo de los niveles de 
Caracterización de la diversidad y predicción del potencial genético funcional de las 




salinidad (Figura 8-20). El primer grupo ubicado en la parte superior de la figura, muestra 
un patrón de mayores conteos de OTUs en los niveles de salinidad baja y media, pero 
conteos menores de OTUs en el nivel de salinidad alta (61,52 ppt). Este grupo está 
conformado por JG30-KF-CM45, Steroidobacter, Holophagae, Methylophaga, 
Xanthobacteraceae, Sphingomonas, S0134, Rhodobacteraceae, Alcaligenaceae, MB-A2-
108, Flavobacterium, Propionibacterineae, Streptomycineae, Pedomicrobium y 
Nitrosomonadaceae.  
 
El OTU 182 perteneciente al género Methylophaga corresponde a bacterias halófilas que 
han sido aisladas a partir de diversos ambientes marinos, se ha comprobado la capacidad 
de cepas de Methylophaga en la reducción de nitrato a nitrito mediante la expresión del 
gen putativo nitrato reductasa narG (Doronina et al., 2003; Auclair et al., 2010). El OTU 
135 corresponde a la familia Xanthobacteraceae, la cual se caracteriza por tener 
miembros implicados en la fijación del nitrógeno como es el caso del género Azorhizobium 
(Oren, 2014). El OTU 066 perteneciente a la familia Nitrosomonadaceae se destaca por 
presentar uno de los más altos conteos, esta familia se caracteriza por ser un grupo en el 
cual todos sus representantes cultivables son litoautótrofos oxidadores de amonio, de esta 
manera juegan un papel importante en el ciclo del nitrógeno mediante el proceso llamado 
nitrificación en ambientes terrestres, de agua dulce, marinos y en plantas de tratamiento 
de aguas residuales (Prosser et al., 2014). 
 
El segundo grupo ubicado en la parte media de la figura, muestra un patrón de mayores 
conteos de OTUs en el nivel de salinidad baja y conteos cercanos a cero en los niveles de 
salinidad media y alta. Este grupo está conformado por Cyanobacteria, Algoriphagus, 
Sphingopyxis, Micrococcineae, Vibrionaceae, Gemmatimonadaceae, Fluviicola, 
Thalassobaculum, Flexibacter, Salegentibacter, Sphingobacteriales, Rhodospirillales, 
Caulobacteraceae, Cellvibrio, Betaproteobacteria, Micrococcineae y 
Gemmatimonadaceae. 
 
El OTU 234 está clasificado en el filo Cyanobacteria, este grupo de bacterias 
fotoautótrofas oxigénicas han sido reportadas como colonizadoras de raíces de plantas, 
así como su papel en la promoción de crecimiento vegetal y su importancia en la fuente 
de nitrógeno inorgánico para la planta debido a su capacidad de fijación de nitrógeno 





(Chaparro et al., 2014; Lundberg et al., 2012; Prassana et al., 2009). En ecosistemas de 
manglar, se ha demostrado que la estructura de las comunidades de Cyanobacterias a 
partir de sedimentos de diferentes manglares pueden ser influenciados de acuerdo al 
gradiente de salinidad del agua (Oliveira et al., 2015; Rigonato et al., 2013). Se ha 
reportado que Cyanobacteria adaptada a ambientes acuáticos con diferentes 
concentraciones de sal, utiliza una estrategia de salt-out, que se basa en la extrusión 
activa de iones tóxicos como Na+ o Cl- y la acumulación de solutos orgánicos compatibles 
(Allakhverdiev & Murata, 2008). 
 
El OTU 142 corresponde al género Salegentibacter, el cual pertenece al clado de 
especies marinas de la familia Flavobacteriaceae, este género fue creado por McCammon 
y Bowman (2000). Dobson et al. (1991) aislaron e identificaron Salegentibacter salegens a 
partir de un lago hipersalino de la Antártida; Nedashkovskaya et al. (2005) aislaron y 
propusieron un nuevo género denominado Salegentibacter mishustinae sp. nov. apartir del 
erizo de mar Strongylocentrotus intermedius presente en el mar de Japón; lo anterior 
indica la fuerte adaptación de Salegentibacter a ecosistemas marinos (Bowman, 2006; 
Dobson et al., 1991).  
 
El OTU 240 pertenece al género Vibrionaceae, el cual a su vez pertenece al orden 
Vibrionales. De acuerdo a estudios anteriores, el orden Vibrionales ha sido encontrado en 
manglares siendo más abundantes en muestra rizosféricas que en sedimentos; se sabe 
de su asociación con metazoos y su ocurrencia como organismos de vida libre en 
ambientes marinos, sin embargo, reportes sobre el cultivo de Vibrio spp fijadora de 
nitrógeno a partir de rizósferas de manglar puede indicar su papel como promotor del 
crecimiento vegetal en la rizósfera de mangles (Criminger et al., 2007; Gomez et al., 2011; 
Rameshkumar & Nair 2009). 
 
El tercer grupo que está ubicado en la parte inferior de la figura, muestra un patrón de 
mayores conteos de OTUs en los niveles de salinidad alta, y menores conteos de OTUs 
en los niveles de salinidad media y baja. Este grupo está conformado por Nitrospirales, 
JTB23, Nitrosococcus, Caldithrix, Methylococcaceae, Syntrophobacteraceae y 
endosymbionts.  
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El OTU 049 pertenece al orden Nitrospirales, el cual se caracteriza por una alta diversidad 
fisiológica de sus miembros y contar con género oxidades de nitrito a nitrato y oxidadores 
de Fe+2 a Fe+3 (Daims, 2015). El OTU 173 corresponde a una clase denominada JTB23 
perteneciente al filo Proteobacteria, ha sido identificada en ambientes marinos, por lo 
mayor ocurrencia en el nivel de mayor salinidad puede deberse a su adaptación fisiológica 
(Burgsdorf et al., 2015; Kouridaki et al., 2010).  
 
El OTU 077 corresponde al género Nitrosococcus, el cual se caracteriza por especies 
Gram negativas, quimiolitoautótrofos capaces de realizar la oxidación de amonio a nitrito 
(Klotz et al., 2006). El OTU 166 pertenece al género Caldithrix, éste ha sido aislado o 
identificado mayormente en ambientes marinos en condiciones termofílicas y en suelos de 
manglar, lo cual es congruente con las condiciones de estudio que corresponde a un 
manglar semiárido con temperatura ambiente promedio anual de 28,9 ºC y con valores 
mínimos de 20 ºC en temporada fría y valores máximos de 37 ºC en temporada cálida 
(Gil-Torres et al., 2009; Gomes et al., 2010). 
 
En resumen, se encontró varianza en los OTUs entre los diferentes niveles de salinidad, 
de los cuales se graficaron los 40 OTUs con la mayor varianza entre muestras. Los OTUs 
poseen diferentes niveles de resolución taxonómica. Los 40 principales OTUs con mayor 
varianza fueron: JG30-KF-CM45, Steroidobacter, Holophagae, Methylophaga, 
Xanthobacteraceae, Sphingomonas, S0134, Rhodobacteraceae, Alcaligenaceae, MB-A2-
108, Flavobacterium, Propionibacterineae, Streptomycineae, Pedomicrobium 
Nitrosomonadaceae, Cyanobacteria, Algoriphagus, Sphingopyxis, Micrococcineae, 
Vibrionaceae, Gemmatimonadaceae, Fluviicola, Thalassobaculum, Flexibacter, 
Salegentibacter, Sphingobacteriales, Rhodospirillales, Caulobacteraceae, Cellvibrio, 
Betaproteobacteria, Micrococcineae, Gemmatimonadaceae, JTB23, Nitrosococcus, 










8.7.5 Bacterias halotolerantes. 
Con el fin de identificar la presencia y posibles diferencias en géneros de bacterias 
halotolerantes a través de las zonas de muestreo contrastantes en el nivel de salinidad, se 
realizó análisis estadístico del número de OTUs pertenecientes a estos grupos 
bacterianos (Tabla 8-6).  
 
No se encontraron diferencias significativas en el número de OTUs de las bacterias 
halotolerantes encontradas entre las zonas de muestreo. La bacteria halotolerante con 
valores promedios de OTUs más altos fue del género Halomonas, la cual ha sido 
reportada en suelos de manglar (Soares et al., 2013), así como presente en hojas de A. 
germinans (Soto-Ramírez et al., 2007). Una cepa de ese género fue aislada de un campo 
petrolero en Túnez, África y fue capaz de degradar hidrocarburos de manera eficiente 
(Mnif et al., 2009). 
 
Tabla 8-6: Valores promedio de OTUs clasificados en grupos bacterianos halotolerantes. 








Halomonas 487,67 (273,46)a 98,00 (30,09)a 419,00 (68,22)a ns 
Halobacillus 111,33 (29,13)a 126,33 (18,82)a 59,00 (23,90)a ns 
Salegentibacter 188,33 (48,70)a 1,60 (1,20)a 0,33 (0,33)a ns 
Salinimicrobium 41,67 (27,41)a 15,00 (7,00)a 6,67 (3,38)a ns 
Thiohalophilus 15,33 (10,35)a 39,67 (14,68)a 53,00 (24,00)a ns 
 
n=número de réplicas. Letras diferentes en cada parámetro indican diferencias 
estadísticamente significativas, según análisis de comparaciones múltiples de Tukey. ***: 
p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05; ns: p > 0,05 o no significativo. 
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8.8 Predicción funcional de las comunidades 
microbianas presentes en suelos de manglar. 
8.8.1 Análisis de Componentes Principales de los genes 
predichos. 
Un total de 6.909 genes fueron predichos utilizando el software Picrust v.1.0.0; este 
resultado es similar a lo encontrado por Lopes et al. (2016), en el cual 6.900 genes fueron 
predichos a partir de secuencias del gen 16S rRNA en muestras de suelo y rizósfera 
asociada a caña de azucar.  
 
Mediante un análisis de componentes principales (PCA) utilizando el software STAMP v. 
2.1.3 se analizó y comparó la distribución de los genes predichos (Figura 8-21).  
 
 
Figura 8-21: PCA de los genes predichos mediante el software PICRUSt v.1.0.0 a partir 
de información del gen 16S, visualización mediante software STAMP v.2.1.3. Salinidad 
baja (naranja), salinidad media (azul) y salinidad alta (verde). 
 





Se puede apreciar la formación de tres grupos de acuerdo a la abundancia de genes en 
cada muestra, separándose cada grupo en relación a la salinidad (Figura 8-21). La 
variación encontrada en la composición de genes predichos, fue también un hallazgo 
similar en el trabajo de Wang et al. (2016) en muestras de sedimento costero del mar de 
China, en el cual, las familias de genes funcionales predichos variaron en su proporción 
entre los sitios de muestreo. El PCA de la figura 8-21 explicó el 88,6% de la variabilidad 
de los datos y permitió separar la información de todos los genes predichos de acuerdo a 
la zona de muestreo o el nivel de salinidad de las mismas.  
8.8.2 Predicción de funciones metabólicas. 
Los genes predichos fueron categorizados por función usando el nivel 2 de categorización 
de ortología KEGG. Las funciones metabólicas de las comunidades microbianas en los 
tres puntos de muestreo predichas fueron analizadas mediante gráficas de barras de error 
extendidas con el fin de comparar en las proporciones promedio de las secuencias 
asignadas a cada función entre pares de grupos de datos (salinidad baja vs. Salinidad 
media, salinidad media vs. Salinidad alta y salinidad baja vs. Salinidad alta). Se realizó la 
comparación del perfil de funciones metabólicas predichas con PICRUSt, mediante 
gráficas de barras de error extendido con el software STAMP, entre las zonas de salinidad 
baja y media (Figura 8-22), entre las zonas de salinidad media y alta (Figura 8-23) y 
diferencias entre las funciones de las zonas de salinidad baja y alta (Figura 8-24).  
 
En todos los casos, las funciones metabólicas graficadas corresponden a funciones con 
diferencias significativas (p < 0,05). La figura muestra diferencias en la proporción 
promedio de dos grupos de datos (niveles de salinidad), con los intervalos de confianza 
del 95%.  
 
 
Figura 8-22: Predicción PICRUSt del perfil funcional de las comunidades microbianas 
basado en secuencias del gen 16S rRNA. Gráficas de barras de error extendidas 
indicando diferencias en el perfil funcional a los niveles de salinidad baja (1) y salinidad 
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media (2). Todas las lecturas no clasificadas fueron removidas. Las categorías fueron 
seleccionadas por el valor p calculado usando t-test Welch’s two-sided. 
 
En la comparación entre salinidad baja (1) y media (2) se observó diferencias 
significativas en sólo una categoría funcional (Figura 8-22). La función metabólica 
“crecimiento y muerte celular” en la salinidad baja (1) es más abundante que en la 




Figura 8-23: Predicción PICRUSt del perfil funcional de las comunidades microbianas 
basado en secuencias del gen 16S rRNA. Gráficas de barras de error extendidas 
indicando diferencias en el perfil funcional a los niveles de salinidad media (2) y salinidad 
alta (3). Todas las lecturas no clasificadas fueron removidas. Las categorías fueron 
seleccionadas por el valor p calculado usando t-test Welch’s two-sided. 
En la comparación entre salinidad media y alta se observó diferencias significativas en 11 
categorías funcionales (Figura 8-23). Las siguientes funciones metabólicas fueron más 
abundantes en las comunidades microbianas de salinidad media (2): transporte de 
membrana, metabolismo y biodegradación de xenobióticos, metabolismo de 
carbohidratos, metabolismo de aminoácidos, metabolismo de lípidos, metabolismo de 
terpenoides y policétidos y transcripción. Las siguientes funciones metabólicas fueron más 





abundantes en las comunidades microbianas de salinidad alta (3): metabolismo de 
nucleótidos, metabolismo de vitaminas y cofactores, traducción y metabolismo energético. 
 
 
Figura 8-24: Predicción PICRUSt del perfil funcional de las comunidades microbianas 
basado en secuencias del gen 16S rRNA. Gráficas de barras de error extendidas 
indicando diferencias en el perfil funcional a los niveles de salinidad baja (1) y salinidad 
alta (3). Todas las lecturas no clasificadas fueron removidas. Las categorías fueron 
seleccionadas por el valor p calculado usando t-test Welch’s two-sided. 
 
En la comparación entre salinidad baja (1) y alta (3) se observó diferencias significativas 
en 6 categorías funcionales (Figura 8-24). Las siguientes funciones metabólicas fueron 
más abundantes en las comunidades microbianas de salinidad baja (1): metabolismo de 
carbohidratos, metabolismo de terpenoides y policétidos, metabolismo y biodegradación 
de xenobióticos, metabolismo de aminoácidos y metabolismo de lípidos. La traducción fue 
más alta en la comunidad microbiana de salinidad alta (3). 
 
Las categorías con mayores diferencias en las medias proporcionales correspondieron a 
metabolismo de carbohidratos, metabolismo de aminoácidos y metabolismo y 
biodegradación de xenobióticos. Se destacan entre las funciones encontradas, el 
metabolismo y degradación de xenobióticos, ya que esta función ha sido anteriormente 
reportado como una función presente en suelo de manglar (Jiménez et al., 2015). 
 
En resumen, los genes predichos más abundantes fueron principalmente asociados con 
crecimiento y muerte celular, metabolismo de carbohidratos, metabolismo de aminoácidos 
y traducción. Estas funciones metabólicas más abundantes encontradas corresponden a 
las principales funciones reportadas por Lopes et al (2016), mediante predicción, en suelo 
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rizosférico de caña de azúcar, sin embargo, ese estudio no reporta el metabolismo y 
biodegradación de xenobióticos. Lv et al. (2016) a partir de datos de predicción del gen 
16S rRNA en sedimentos del plano mareal, identificaron la función de metabolismo y 
biodegradación de xenobióticos. El metabolismo de xenobióticos, es una función 
reportada en comunidades microbianas de suelo de manglar (Jiménez et al., 2015). 
 
8.8.3 Predicción de genes involucrados en mitigación de estrés 
por salinidad. 
Un total de 17 genes relacionados a mecanismos de tolerancia al estrés por salinidad en 
bacterias y mitigación al estrés en planta (actividad 1-aminociclopropano-1-carboxilato 
deaminasa [ACC] deaminasa) fueron predichos (Tabla 8-7). Los genes asociados a 
tolerancia al estrés por salinidad corresponden a la síntesis de prolina, ectoína, trehalosa, 
glucosilglicerol, betaína, glutamato, glutamina y transportadores de prolina y betaína. 
 
Se identificó el gen AcdS que codifica para la enzima ACC [EC:3.5.99.7] y el gen 
regulador AcdB que codifica para la glicerofosforil diester fosfodiesterasa [EC:3.1.4.46]. 
Este último forma un complejo con la molécula de ACC, activando la transcripción del gen 
AcdS por unión con la región promotora (Singh et al., 2015). No se observaron diferencias 
significativas de estos genes a través de las zonas de muestreo contrastantes en 
salinidad. La predicción del gen AcdS puede indicar la presencia potencial de la actividad 
que previene el estrés en plantas por salinidad, favorenciendo el desarrollo de las plantas 
de mangle (Glick, 2014). 
 
Los genes relacionados a la biosíntesis del osmolito compatible prolina fueron 
identificados, proA y proC no presentaron diferencias significativas, pero el gen proB sí 
presentó diferencias significativas. La biosíntesis de prolina ocurre a partir de glutamato y 
comprende tres pasos principales, en los cuales participan las enzimas glutamato 5-
kinasa [EC:2.7.2.11], glutamato-5-semialdehído dehidrogenasa [EC:1.2.1.41] y pirrolina-5-
carboxilato reductasa [EC:1.5.1.2]. La prolina es un osmolito que se acumula bajo 
condiciones de estrés, tanto en plantas como en eubacterias. Chen et al. (2007) 
introdujeron los genes proBA derivados de Bacillus subtilis en Arabidopsis thaliana, 





resultando en niveles más altos de prolina libre y aumento de la tolerancia frente al estrés 
osmótico. 
 
Se identificaron genes relacionados a la biosíntesis de ectoína ectA, ectB y ectC; también 
se encontró el gen ectD que es responsable de la conversión de ectoína a hidroxiectoína. 
Ninguno de estos genes presentaron diferencias significativas. La ectoína se considera el 
osmolino más abundante en la naturaleza, el cual es común en bacterias heterótrofas 
aerobias (Galinski, 1995). Un estudio de calorimetría demostró que Halomonas elongata 
produce ectoína como su principal soluto compatible, optimizando su metabolismo para 
disminuir el costo de energía que requiere la adaptación osmótica (Maskow & Babel, 
2001).  
 
Los genes relacionados a la biosíntesis de trehalosa, otsA y otsB presentaron diferencias 
significativas. La trehalosa es un disacárido de glucosa no reductor, el cual se encuentra 
en una gran variedad de organismos, tanto en bacterias, archaeas y hongos. La trehalosa 
juega un papel importante en la homeóstasis metabólica y tolerancia al estrés (Turan et 
al., 2012; Das et al., 2015). Se ha reportado la trehalosa como un soluto secundario 
involucrado en la osmoprotección en niveles de salinidad baja de Chromohalobacter 
salexigens, en la cual la síntesis de trehalosa fue osmoregulada a nivel transcripcional 
(Reina-Bueno et al., 2012). 
 
El gen ggpS que codifica para la glucosilglicerol-fosfato sintasa [EC:2.4.1.213] no presentó 
diferencias significativas. El producto enzimático consiste en un soluto compatible 
denominado glucosilglicerol, el cual puede ser obtenido por el microorganismo por la 
síntesis de novo y por la absorción activa a partir del medio. La síntesis del glucosilglicerol 
en respuesta al estrés por salinidad es regulado a nivel transcripcional y a nivel 
bioquímico; este mecanismo fue estudiado en el organismo modelo Synechocystis sp. con 
el fin de determinar las estrategias de aclimatación a altas concentraciones de sales en 
cianobacterias (Klähn et al., 2010).  
 
El gen opuA esta relacionado con el transporte de glicina betaína y prolina. Este gen no 
presentó diferencias significativas. La glicina betaína es un soluto compatible que es 
encontrado en muchas bacterias que pueden tomarlo del ambiente por medio de 
transportadores. Estudios de la fisiología de Bacillus subtilis han demostrado que los 
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principales solutos compatibles que usa esta bacteria están químicamente relacionados a 
prolina o glicina betaína (Bashir et al., 2014); y la absorción de glicina betaína por B. 
subtilis es realizada por un sistema de transporte de la familia de transportadores Opu 
(osmoprotectans uptake) (Bremer, 2002). Asimismo, estudios reportados sugieren que la 
actividad de este tipo de transportadores ocurre en respuesta al aumento de la 
osmolaridad externa, por lo tanto, permite a las células bacterianas reaccionar con un 
aumento de la absorción de solutos compatibles como la glicina betaína para mitigar el 
estrés osmótico (Poolman et al., 2004; De Bruijn, 2016). 
 
Los genes betA y betB implicados en la vía metabólica de oxidación de colina para la 
síntesis de glicina betaína fueron predichos y presentaron diferencias significativas entre 
zonas de muestreo. La absorción de solutos como la glicina betaína es preferida por los 
microorganismos sobre la biosíntesis de novo, debido a razones de costo energético, 
además la presencia externa de esos solutos suprimen la biosíntesis. Sin embargo, en 
ausencia de glicina betaína en el ambiente, ésta es sintetizada a partir del precursor 
extracelular colina lo cual podría significar un beneficio energético, siendo ventajoso en 
ambientes ricos en colina como el suelo (Scholz et al., 2016). 
 
Genes involucrados en la biosíntesis de glutamato y glutamina, gdh1 y glnA2 
respectivamente, no presentaron diferencias significativas. De acuerdo a Saum y Müller 
(2007), Halobacillus halophilus enciende su estrategia de osmolitos de acuerdo a las 
concentraciones de sales del medio, encontrando que su crecimiento a niveles moderados 
de salinidad sintetiza principalmente glutamato y glutamina, mientras que a niveles altos 


















Actividad del gen KEGG 
[Número EC] 
 Número de genes predichos por 
réplica de muestreo 
P (Tukey 
HSD) 























26679 (2047) a 26342 (116) a 31196 (1381) a ns 
proC pirrolina-5-carboxilato reductasa 
[EC:1.5.1.2] 
32772 (2375) a 32128 (400) a 36128 (1512) a ns 
Biosíntesis de 
ectoína 
ectA L-2,4-diaminobutírico ácido 
acetiltransferasa [EC:2.3.1.178] 
1471 (170) a 1789 (84) a 2278 (218) a ns 
ectB diaminobutirato-2-oxoglutarato 
transaminasa [EC:2.6.1.76] 
4607 (271) a 6231 (368) a 4827 (412) a ns 
ectC L-ectoína sintasa [EC:4.2.1.108] 1694 (166) a 1854 (92) a 2387 (214) a ns 
ectD ectoína hidroxilasa [EC:1.14.11.-] 1821 (88) a 1509 (127) a 2193 (172) a ns 
Valores promedios seguidos de la misma letra no son significativamente diferentes según análisis de comparaciones múltiples de 












Actividad del gen KEGG 
[Número EC] 
 Número de genes predichos 
por réplica de muestreo 
P (Tukey 
HSD) 
Salinidad Baja Salinidad Media Salinidad Alta  
Biosíntesis de 
trehalosa 
otsA alfa-trehalosa-fosfato sintasa 
[EC:2.4.1.15] 
12610 (800) ab 13602 (185) a 10822 (584) b ** 
otsB trehalosa-fosfatasa [EC:3.1.3.12] 10349 (532) b 11939 (178) a 8450 (312) c *** 
Biosíntesis de 
glucosilglicerol 
ggpS glucosilglicerol-fosfato sintasa 
[EC:2.4.1.213] 




opuA glicina betaína/prolina sistema de 
transporte. Proteína de union al 
ATP [EC:3.6.3.32] 
8075 (434) a 10529 (122) a 8870 (688) a ns 
Síntesis de 
betaína 
betA colina dehidrogenasa [EC:1.1.99.1] 10781(306) a 10881(281) a 8044(1270) b * 
betB betaína-aldehído dehidrogenasa 
[EC:1.2.1.8] 
15464(280) b 21161(806) a 12702(938) b *** 
Síntesis de 
glutamato 
gdh1 glutamato dehidrogenasa 
[EC:1.4.1.2] 
10132 (733) a 10996 (417) a 9113 (707) a ns 
Síntesis de 
glutamina 




Valores promedios seguidos de la misma letra no son significativamente diferentes según análisis de comparaciones múltiples de 
Tukey. *** p < 0,001; ** p < 0,01; * p < 0,05; ns no significativo. 
 






Figura 8-25: PCA de los genes predichos relacionados a tolerancia a salinidad, a lo largo 
del gradiente de salinidad.  
 
El PCA de la figura 8-25 explicó el 91,8% de la variabilidad de los datos, se encontró una 
separación marcada de las muestras de acuerdo a su salinidad. Las réplicas de la zona 
de salinidad media fueron agrupadas en relación a los niveles de los genes predichos 
betA, betB, otsA y otsB. Los genes otsA y otsB están relacionados a la biosíntesis de 
trehalosa (Turan et al., 2012; Das et al., 2015). Los genes betA y betB están implicados en 
la vía metabólica de oxidación de colina para la síntesis de glicina betaína. (Scholz et al., 
2016). 
 
Por otro lado, las réplicas de salinidad alta fueron agrupadas en relación a los niveles del 
gen proB, el cual está relacionado a la biosíntesis de prolina. Este hallazgo puede estar 
relacionado con los reportes que señalan que la prolina es usada por los microorganismos 
para la mitigación del estrés por salinidades altas, ya que se ha encontrado este soluto 
como dominante en Halobacillus halophilus esa condición de salinidad (2,0-3,0 M NaCl) 




9. Conclusiones y Recomendaciones. 
9.1 Conclusiones. 
 
El presente trabajo entrega la riqueza y estructura de las comunidades de bacterias y 
archaeas asociadas a la rizósfera del mangle A. germinans a lo largo de un gradiente de 
salinidad, identificadas mediante secuenciación del gen 16S rRNA a partir de ADN total 
del suelo rizosférico; asimismo, se presenta información del potencial funcional de las 
comunidades microbianas, mediante predicción PICRUSt. 
 
Con los análisis de la estructura de las comunidades microbianas, a nivel de dominio, se 
identificó la proporción de la comunidad de bacterias, la cual fue de 0,10% a 45,27%, 
siendo más abundante que la comunidad de archaeas con una proporción de 0 a 0,11%.  
 
Además, se encontraron diferencias significativas de abundancias entre los grupos 
taxonómicos a lo largo del gradiente de salinidad, por ejemplo, a nivel de filo se 
encontraron 25 grupos con diferencias significativas entre los niveles de salinidad, a nivel 
de clase 75 grupos, a nivel de orden 90, a nivel de familia 97, a nivel de género 162 y a 
nivel de especie 161. 
 
Los análisis de la estructura de la comunidad bacteriana basada en OTUs presentó 
patrones de grupos de OTUs de acuerdo a las mayores varianzas a lo largo del nivel de 
salinidad, en diferentes niveles de taxonómicos. Los 10 OTUs con mayores varianzas 
fueron JG30-KF-CM45, Steroidobacter, Holophagae, Methylophaga, Xanthobacteraceae, 
Sphingomonas, S0134, Rhodobacteraceae, Alcaligenaceae y MB-A2-108, 
 




El análisis de correspondencia canónica indican la influencia de las variables 
fisicoquímicas del suelo salinidad, carbono orgánico y arcilla, sobre la distribución de 
OTUs. El carbono orgánico y la salinidad influencian de manera inversamente 
proporcional la distribución de OTUs. 
 
La predicción del metagenoma basado en las secuencias del gen 16S rRNA mediante 
PICRUSt, permitió identificar 6.909 genes, de los cuales, se identificaron 17 genes 
relacionados a mecanismos de tolerancia al estrés por salinidad en bacterias y mitigación 
al estrés en planta. Los genes betA, betB, otsA, otsB, otsA otsB y proB, presentaron 
diferencias significativas en sus abundancias entre los niveles de salinidad. El gen proB 
implicado en la síntesis de prolina, presentó mayores abundancias en el nivel de salinidad 
alta, lo cual ha sido reportado. 
 
Los genes predichos se agruparon y agruparon por funciones metabólicas, las categorías 
metabólicas predichas presentaron patrones similares entre las muestras, con dominancia 
de vías relacionadas al mantenimiento de la vida microbiana, tales como metabolismo de 
carbohidratos, aminoácidos, cofactores y vitaminas, además, se predijo el metabolismo y 
degradación de xenobióticos. 
 
9.2 Recomendaciones 
De acuerdo a los resultados obtenidos en este trabajo, se recomienda realizar análisis que 
sean complementarios a la predicción funcional, por ejemplo mediante la evaluación de 
actividades biológicas y enzimáticas en suelos con gradientes de salinidad que permitan 
determinar la presencia tanto de los genes como de las proteínas que presuntamente 
puedan estar involucrados en procesos de tolerancia al estrés por salinidad. 
 
Se propone realizar análisis de expresión diferencial de RNAs con el fin de encontrar 
cambios de expresión que permitan identificar respuestas metabólicas frente a las 
variaciones en los niveles de salinidad en suelos de manglar, enfocándose en vías 
metabólicas claves relacionadas a la tolerancia a estrés por salinidad.  
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Por otro lado, se recomienda identificar los patrones de expresión génica microbiana que 
se presenten de manera estable y repetida sobre el gradiente de salinidad, con el fin de 














A. Anexo A: Protocolo para la extracción de 
ADN a partir de suelo (Kit comercial). 
Para la extracción de ADNg se empleó el Kit PowerLyzer® PowerSoil® DNA Isolation 
(MoBio Laboratories, Inc). Debido a que no se obtuvo el rendimiento necesario para la 
secuenciación, se realizaron modificaciones al protocolo provisto por MoBio laboratories, 
Inc. El protocolo establecido tras varios ensayos y con el que se obtuvo el mejor 
rendimiento e integridad fue el siguiente: 
 
1. Al tubo PowerLyzer Glass Bead, 0.1 mm, agregar 0,5 gramos de suelo. 
2. Agregar 750 μL de Bead Solution al Glass Bead Tube. 
3. Vortex suave para mezclar. 
4. Revisar Solución C1. Si la Solución C1 está precipitada, calentar a 60ºC hasta 
disolver. 
5. Agregar 60 μL de Solución C1 e invertir varias veces para mezclar. 
6. Colocar tubos horizontalmente en Vortex, cerrar bien la tapa de tubos y agitar por 
10 min a velocidad máxima. 
7. Centrifugar tubos a 10.000 g o 12000 rpm por 30 segundos a Tº ambiente. 
8. Transferir sobrenadante a un Collection Tube de 2 ml (se esperan 400 a 500 μL 
sobrenadante) 
9. Agregar 250 μL de Solución C2 y mezclar por inversión 
10. Incubar a 4ºC por 5 minutos. 
11. Centrifugar los tubos a Tº ambiente por 1 minuto a 10.000 g o 12000 rpm. 
12. Evitando el pellet, transferir hasta y no más de 600ul de sobrenadante en un tubo 
limpio Collection Tube de 2ml. 
13. Agregar 200 μL de Solución C3 y mezclar por inversión. 
14. Incubar a 4ºC por 5 min. 
15. Centrifugar a Tº ambiente por 1 min a  10.000 g o 12000 rpm. 
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16. Evitando el pellet, transferir hasta y no más de 750 μL del sobrenadante en un 
Collection Tube de 2 ml. 
17. Agitar la Solución C4 antes de usar. 
18. Agregar 1.200 μL de Solución C4 al sobrenadante y mezclar por inversión. 
19. Llenar 675 μL de la mezcla anterior en una Spin Filter. 
20. Centrifugar a 10.000 g o 12.000rpm por 1 minuto a Tº ambiente. 
21. Descartar el flujo que pasó por la columna y agregar adicionalmente 675 μL de 
sobrenadante en Spin Filter. 
22. Centrifugar a 10.000 g o 12.000rpm por 1 minuto a Tº ambiente. (repetir hasta 
terminar) 
23. Agregar 500 μL de Solución C5. 
24. Centrifugar a 10.000 g o 12.000rpm por 30 segundos a Tº ambiente. 
25. Descartar el flujo que pasó por la columna. 
26. Centrifugar a  10.000 g o 12.000rpm por 1 minuto a Tº ambiente. 
27. Dejar secar las columnas a temperatura ambiente para evitar dejar residuos de 
solución C5 la cual contiene etanol. 
28. Ubicar con cuidado la columna en un Colection Tube 2 ml nuevo. 
29. Agregar 60 μL de Agua grado PCR al centro de la membrana blanca de la 
columna. 
30. Centrifugar a 10.000 g o 12.000rpm por 30 segundos a Tº ambiente. 


















B. Anexo B: Comparaciones de abundancias 
relativas a nivel de Phylum con otros trabajos. 
 
Tabla Anexo B-1: Comparación de las abundancias relativas de los principales grupos 
microbianos más abundantes a nivel de Phylum. 
Grupos a nivel de 
Phylum 
Proporción manglar 
de La Guajira 
Proporción en 
estudio de Andreote 
et al. (2012) 
Proporción en 
estudio de Ligi et 
al. (2014) 
Proteobacteria 38,2-46,6% 47.1–56.3% 22.7–59.2% 
Actinobacteria 4,4-15,2% 5.4–12.2% 2.0–27.8% 
Bacteroidetes 5,1-12,5% 3.8–11.8% 5.0–14.3% 
Planctomycetes 4,5-9,3% 1.2–3.8% 1.0–3.5% 
Chloroflexi 4,2-6,8% 1.3–5.4% 1.4–5.0% 
Gemmatimonadetes 2,8-5,57% - 0.5–7.8% 
Acidobacteria 3,4-5,9% 0.0–2.7% 4.5–28.5% 
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C. Anexo C: Grupos taxonómicos con 
diferencias significativas entre los niveles de 
salinidad, valores de p y número de 
secuencias. 
Tabla Anexo C-1: Grupos taxonómicos a nivel de phylum con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta (3A, 
3B y 3C). 
Phylum p-
values 


























4,E-04 4827 3810 4061 9495 7919 1022
5 
3614 2872 3502 50325 
p__Gemmati
monadetes 
1,E-02 3187 3537 4525 3456 4777 3689 5836 5433 5774 40214 
p__Planctomy
cetes 
3,E-03 2866 4307 2830 4063 3790 3151 5911 6334 6098 39350 
p__Firmicutes 4,E-02 2753 2541 929 3055 2662 3638 1387 872 1321 19158 
p__SBR1093 3,E-05 54 234 286 803 936 965 1386 1247 1347 7258 
p__OD1 8,E-03 694 1067 954 232 127 175 272 372 906 4799 
p__BRC1 3,E-03 438 624 351 138 132 145 132 137 240 2337 
p__Verrucomi
crobia 
2,E-02 379 312 482 192 173 238 50 142 242 2210 
p__TM7 6,E-04 448 685 454 222 83 62 60 71 60 2145 
p__Caldithrix 4,E-03 11 15 167 121 195 240 307 361 407 1824 
p__[Caldithrix] 1,E-02 10 30 144 118 125 49 202 293 259 1230 
p__Chlorobi 6,E-04 242 232 356 96 80 76 5 21 58 1166 
p__NKB19 4,E-03 109 104 86 40 22 28 38 56 68 551 
p__WS6 1,E-02 111 191 61 20 19 8 5 2 2 419 
p__Aquificae 1,E-03 8 14 22 39 50 42 32 29 29 265 
p__OP3 2,E-03 29 31 32 15 13 8 22 27 36 213 
p__Armatimo
nadetes 
3,E-02 20 22 13 30 35 36 13 24 6 199 
p__OP11 3,E-03 28 41 55 17 9 4 11 5 11 181 
p__GN04 3,E-03 24 18 17 10 5 4 24 30 36 168 
p__OP1 2,E-04 0 0 2 8 0 2 49 37 37 135 
p__WS2 6,E-05 29 52 44 5 1 0 0 1 0 132 








2,E-03 13 13 17 3 0 1 0 3 8 58 
p__Kazan-3B-
28 
4,E-03 3 3 6 0 1 0 0 0 0 13 
 
 
Tabla Anexo C-2: Grupos taxonómicos a nivel de clase con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
3B y 3C). 
Clase p-
values 


































4,E-02 2059 2118 1988 1692 1649 1255 1678 1076 1386 1490
1 








2,E-02 1175 555 1000 2587 1255 1349 342 126 207 8596 
c__Gemm-6 7,E-03 7 7 172 231 1256 363 2646 1959 1559 8200 
c__Gemm-5 7,E-03 1366 867 1446 1235 958 1292 212 231 463 8070 
c__Cytophag
ia 
7,E-03 1282 1426 1033 667 610 362 197 352 757 6686 
c__BPC102 7,E-03 180 553 485 753 790 699 771 844 810 5885 
c__VHS-B5-
50 
8,E-04 47 232 284 764 909 954 795 741 637 5363 
c__Clostridia 3,E-02 393 160 350 648 684 958 592 397 321 4503 
c__Gemm-1 8,E-03 123 95 582 373 415 240 826 905 909 4468 
c__SAR202 6,E-03 49 170 218 444 761 367 714 679 706 4108 
c__Gemm-4 5,E-03 142 196 200 350 714 442 671 603 775 4093 
c__Nitrilirupt
oria 
1,E-04 261 218 275 886 720 1000 231 191 239 4021 
c__ZB2 2,E-02 471 879 744 189 102 142 183 235 715 3660 
c__TK17 8,E-04 431 585 591 275 233 228 359 447 466 3615 
c__Pla3 3,E-05 36 160 26 327 394 269 763 642 772 3389 
c__RB25 4,E-03 157 68 214 209 290 266 384 438 429 2455 
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3,E-02 389 369 323 263 203 228 150 256 187 2368 
c__Ellin6529 2,E-02 631 259 851 156 143 189 45 32 38 2344 
c__Thermom
icrobia 
3,E-02 518 267 263 369 316 399 48 44 101 2325 
c__EC214 2,E-07 7 2 2 39 27 11 591 506 710 1895 
c__Caldithrix
ae 
4,E-03 11 15 167 121 195 240 307 361 407 1824 
c__TM7-1 9,E-04 399 599 331 110 53 34 37 54 38 1655 
c__PRR-11 5,E-03 330 372 234 98 85 101 96 108 196 1620 
c__AT-s2-57 1,E-02 55 130 99 194 144 197 186 134 188 1327 
c__KSB1 1,E-02 10 30 144 118 125 49 202 293 259 1230 
c__BD7-11 8,E-05 107 130 93 54 32 29 172 189 210 1016 
c__Bacteroid
ia 
2,E-02 331 126 265 39 48 36 15 39 32 931 
c__Sphingob
acteriia 
2,E-02 355 227 149 57 20 45 15 9 23 900 
c__ABY1 7,E-03 135 126 157 36 23 29 65 124 163 858 
c__Gemm-3 1,E-03 273 196 212 77 47 44 2 2 4 857 
c__DA052 7,E-03 2 0 100 71 65 19 184 147 266 854 
c__[Pedosph
aerae] 
2,E-02 163 101 224 66 63 98 20 23 56 814 
c__Ignavibac
teria 
2,E-02 172 88 244 64 56 70 0 7 28 729 
c__NPL-
UPA2 
2,E-02 108 252 117 40 47 44 36 29 44 717 
c__iii1-8 8,E-03 151 124 305 19 28 10 1 1 3 642 
c__C6 6,E-03 61 119 101 35 46 40 51 50 57 560 
c__Acidobac
teriia 
1,E-04 136 140 112 25 38 31 13 12 22 529 
c__Verrucom
icrobiae 
4,E-03 115 85 104 29 28 19 7 20 53 460 
c__B142 1,E-02 97 174 53 20 19 8 5 2 2 380 
c__[Chloraci
dobacteria] 
2,E-02 115 44 165 11 4 12 1 2 13 367 
c__[Brocadia
e] 
2,E-02 30 37 40 16 39 18 47 49 73 349 
c__OPB56 2,E-02 62 142 53 11 9 3 4 14 28 326 
c__TA18 3,E-02 127 87 39 15 2 7 12 0 7 296 
c__Aquificae 1,E-03 8 14 22 39 50 42 32 29 29 265 
c__Coriobact
eriia 
3,E-03 11 4 9 59 49 49 14 39 21 255 
c__SM2F11 3,E-03 85 60 52 4 0 4 8 4 6 223 
c__PBS-25 8,E-03 27 27 27 11 10 8 17 24 35 186 
c__MJK10 9,E-03 20 43 40 15 2 3 14 15 14 166 
c__SJA-176 2,E-02 9 5 12 30 31 35 13 24 3 162 
c__At12OctB
3 






c__GN15 2,E-03 24 18 17 3 5 3 23 30 31 154 
c__[Acetothe
rmia] 
2,E-04 0 0 2 8 0 2 49 37 37 135 
c__SHA-109 4,E-05 29 50 44 5 1 0 0 1 0 130 
c__TK10 1,E-02 14 16 23 19 18 6 0 0 1 97 
c__Gemmati
monadetes 
7,E-05 22 41 32 1 0 0 0 0 0 96 
c__TSBW08 2,E-03 19 23 14 5 5 2 2 4 8 82 
c__[Leptospi
rae] 
2,E-02 33 17 15 1 1 2 4 2 3 78 
c__WCHB1-
64 
4,E-03 14 30 15 4 4 0 1 0 2 70 
c__GN10 3,E-03 25 17 15 2 0 0 0 0 0 59 
c__[Lentisph
aeria] 
2,E-03 13 13 17 3 0 1 0 3 8 58 
c__Mb-NB09 3,E-03 3 2 1 3 2 0 16 9 22 58 
c__SHA-26 6,E-03 4 0 6 16 11 10 4 2 0 53 
 
Tabla Anexo C-3: Grupos taxonómicos a nivel de orden con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
3B y 3C). 
Orden p-
values 































































































































864 780 795 140
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902 446 388 195 233 488 8428 




538 615 483 100
0 
729 810 7335 
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667 610 362 197 352 757 6686 
o__B110 5,E-03 156 552 301 703 779 675 751 813 797 5527 
o__Caldilineales 9,E-03 843 658 586 696 737 499 219 175 175 4588 
o__Gemmatales 4,E-03 396 308 301 569 562 575 383 305 302 3701 
o__Nitriliruptorales 1,E-02 235 199 241 827 409 898 213 181 233 3436 
o__HTCC2188 3,E-03 428 434 524 389 350 279 145 133 290 2972 
o__Clostridiales 3,E-02 288 110 280 448 438 629 356 166 144 2859 
o__Thiohalorhabdale
s 
2,E-02 119 283 89 393 348 549 263 172 362 2578 
o__HOC36 9,E-03 102 177 89 213 353 370 320 307 476 2407 
o__Solibacterales 3,E-02 387 369 323 263 198 228 148 256 185 2357 
o__Rhodocyclales 7,E-06 525 761 578 74 98 67 9 10 10 2132 
o__Sediment-1 4,E-02 108 90 265 329 335 275 190 206 315 2113 
o__Caldithrixales 4,E-03 11 15 167 121 195 240 307 361 407 1824 
o__AKYG1722 9,E-03 319 225 165 312 261 355 46 43 97 1823 
o__Bdellovibrionales 4,E-03 312 420 250 167 62 80 95 82 116 1584 
o__Ucn15732 1,E-02 10 30 144 118 125 49 202 293 259 1230 
o__Solirubrobacteral
es 
3,E-02 119 101 203 156 173 279 79 53 50 1213 
o__Methylococcales 6,E-03 11 9 39 96 151 73 147 230 188 944 
o__Bacteroidales 2,E-02 331 126 265 39 48 36 15 39 32 931 
o__Sphingobacterial
es 
2,E-02 355 227 149 57 20 45 15 9 23 900 
o__WD2101 7,E-03 163 170 119 99 167 92 12 33 23 878 
o__[Pedosphaerales] 2,E-02 163 101 224 66 63 98 20 23 56 814 
o__Thermoanaeroba
cterales 
6,E-03 18 28 34 92 129 94 137 153 101 786 
o__Ignavibacteriales 2,E-02 172 88 244 64 56 70 0 7 28 729 
o__DS-18 8,E-03 151 124 304 19 28 10 1 1 3 641 
o__E29 5,E-04 0 0 8 8 45 0 168 128 249 606 
o__BD7-3 1,E-02 88 131 80 53 39 21 48 39 77 576 
o__Spirobacillales 3,E-02 140 132 65 70 31 33 8 10 44 533 
o__TK18 1,E-02 20 4 1 64 56 52 74 148 111 530 
o__Acidobacteriales 1,E-04 136 140 112 25 38 31 13 12 22 529 
o__LD1-PA13 1,E-03 15 0 50 20 6 3 127 144 112 477 
o__Verrucomicrobial
es 
4,E-03 115 85 104 29 28 19 7 20 53 460 
o__Burkholderiales 2,E-02 156 50 145 23 27 16 9 2 11 439 
o__CCM11a 1,E-02 28 75 33 21 25 6 78 91 73 430 
o__FAC87 2,E-02 70 138 53 28 21 16 11 14 24 375 






o__IIb 3,E-02 41 72 59 26 37 14 31 42 39 361 
o__Ucm1571 4,E-02 32 89 60 14 24 20 41 30 46 356 
o__envOPS12 4,E-02 55 53 79 62 30 21 12 7 36 355 
o__Brocadiales 2,E-02 30 37 40 16 39 18 47 49 73 349 
o__SBR1031 2,E-02 48 72 59 20 58 34 17 12 23 343 
o__Pseudomonadale
s 
4,E-02 53 25 41 52 37 60 8 6 29 311 
o__PHOS-HD29 3,E-02 125 87 39 15 2 7 12 0 7 294 
o__Aquificales 1,E-03 8 14 22 39 50 42 32 29 29 265 
o__Coriobacteriales 3,E-03 11 4 9 59 49 49 14 39 21 255 
o__Kordiimonadales 5,E-03 20 12 17 14 24 3 45 39 66 240 
o__S-70 2,E-02 18 15 12 13 20 22 27 47 54 228 
o__SM1D11 3,E-02 46 61 16 8 10 1 8 3 12 165 
o__Thiobacterales 3,E-02 50 16 67 9 9 12 0 0 0 163 
o__S1198 7,E-03 44 39 27 19 7 7 9 2 2 156 
o__RB046 1,E-02 9 4 12 30 29 32 12 22 3 153 
o__Caulobacterales 4,E-02 82 32 32 0 0 0 1 0 1 148 
o__[Acetothermales] 2,E-04 0 0 2 8 0 2 49 37 37 135 
o__MVS-107 2,E-03 22 23 30 14 15 9 4 9 4 130 
o__Blgi18 8,E-03 0 5 3 47 20 24 1 0 3 103 
o__Opitutales 3,E-04 15 18 20 6 7 11 0 2 4 83 
o__[Leptospirales] 2,E-02 33 17 15 1 1 2 4 2 3 78 
o__[Cerasicoccales] 2,E-02 13 11 15 6 7 0 5 7 5 69 
o__d153 2,E-03 14 26 14 3 4 0 0 0 2 63 
o__MD2894-B20 2,E-02 0 0 5 12 24 11 4 4 3 63 
o__Gemmatimonadal
es 
4,E-02 12 38 10 1 0 0 0 0 0 61 
o__FAC88 1,E-02 18 14 14 1 0 0 11 0 1 59 
o__B07_WMSP1 5,E-03 8 15 9 11 8 5 0 0 1 57 
o__mle1-8 2,E-03 6 7 4 0 3 1 9 13 12 55 
o__Enterobacteriales 1,E-02 10 12 7 7 3 6 1 2 4 52 
o__Lactobacillales 7,E-03 8 9 11 4 1 5 4 3 6 51 
o__Desulfurellales 3,E-02 3 1 0 3 6 10 9 10 8 50 
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Tabla Anexo C-4: Grupos taxonómicos a nivel de familia con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad, valores de (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
3B y 3C). 
Familia p-
values 
1A 1B 1C 2A 2B 2C 3A 3B 3C Tota
l  






















































































780 747 699 379 404 692 8482 




836 417 349 169 214 460 8073 
f__Flammeovirgaceae 3,E-03 1153 117
7 
881 422 484 262 150 251 489 5269 
f__[Entotheonellaceae] 4,E-02 356 767 874 583 514 638 307 240 388 4667 
f__Caldilineaceae 9,E-03 843 658 586 696 737 499 219 175 175 4588 
f__Nitrospiraceae 3,E-03 116 120 413 249 358 167 952 807 746 3928 
f__Nitriliruptoraceae 1,E-02 235 199 241 827 409 898 213 181 233 3436 
f__HTCC2089 3,E-03 428 434 524 389 350 279 145 133 290 2972 
f__Gemmataceae 1,E-03 287 204 236 492 444 472 257 208 176 2776 
f__Haliangiaceae 5,E-03 372 346 326 309 343 355 208 177 216 2652 
f__Methylocystaceae 2,E-03 368 488 684 285 174 168 61 81 65 2374 
f__Rhodocyclaceae 6,E-06 525 761 578 74 98 67 9 10 10 2132 
f__Desulfobacteraceae 5,E-03 121 190 213 343 297 262 245 187 239 2097 
f__Rhizobiaceae 3,E-02 657 350 376 134 71 58 72 111 229 2058 
f__EB1017 3,E-02 161 84 157 240 489 354 195 135 149 1964 
f__C111 4,E-03 417 418 272 224 176 215 34 100 74 1930 
f__BA059 5,E-03 10 15 161 120 193 238 301 349 375 1762 
f__Acetobacteraceae 3,E-02 72 93 85 214 210 393 239 193 169 1668 
f__MND4 2,E-04 58 10 39 116 103 86 319 435 470 1636 
f__RB40 3,E-03 205 288 234 195 187 157 135 118 83 1602 
f__Sphingomonadaceae 3,E-02 562 266 288 143 48 47 7 20 8 1389 
f__Desulfuromonadaceae 3,E-02 187 166 225 118 52 66 179 86 152 1231 
f__Nannocystaceae 6,E-04 172 203 190 146 108 138 90 87 70 1204 






f__Bdellovibrionaceae 4,E-03 232 270 173 129 56 65 64 52 64 1105 
f__Micromonosporaceae 1,E-02 127 100 115 169 158 310 24 6 24 1033 
f__Thermoanaerobactera
ceae 
6,E-03 18 28 34 91 127 94 137 153 99 781 
f__Methylococcaceae 2,E-03 11 9 36 78 79 38 138 202 167 758 
f__Ignavibacteriaceae 1,E-02 172 88 231 64 56 70 0 7 28 716 
f__Chitinophagaceae 3,E-02 204 93 162 50 39 27 25 54 53 707 
f__Pseudonocardiaceae 8,E-04 36 4 33 141 188 238 17 16 21 694 
f__Sphingobacteriaceae 2,E-02 281 181 117 42 13 26 8 3 17 688 
f__Geodermatophilaceae 2,E-03 99 92 73 111 75 99 14 21 29 613 
f__4-29 9,E-03 0 0 0 57 94 25 182 111 103 572 
f__Ruminococcaceae 6,E-03 52 22 35 118 89 137 60 23 32 568 
f__Xanthomonadaceae 5,E-03 75 141 104 12 9 10 84 32 95 562 
f__Bacteriovoracaceae 1,E-02 80 150 77 38 6 15 31 30 52 479 
f__Verrucomicrobiaceae 4,E-03 115 85 104 29 28 19 7 20 53 460 
f__CV106 5,E-03 5 22 24 70 38 35 67 68 101 430 
f__Marinilabiaceae 2,E-02 157 64 110 20 12 3 6 11 15 398 
f__Koribacteraceae 5,E-04 120 113 83 12 12 12 7 1 9 369 
f__wb1_P06 4,E-02 43 19 18 54 54 74 31 41 35 369 
f__Comamonadaceae 1,E-02 121 46 138 19 20 12 6 0 5 367 
f__Halanaerobiaceae 8,E-04 6 2 6 46 38 60 71 69 57 355 
f__Brocadiaceae 2,E-02 30 37 40 16 38 18 47 49 73 348 
f__HTCC2188 2,E-04 66 69 95 16 9 4 15 18 26 318 
f__SB-1 2,E-02 137 37 129 1 0 0 0 0 2 306 
f__R4-41B 4,E-02 80 44 46 23 24 25 7 8 26 283 
f__Thermomonosporacea
e 
3,E-03 22 17 45 51 55 56 17 5 12 280 
f__Rickettsiaceae 1,E-02 24 37 40 5 0 5 64 59 29 263 
f__Desulfohalobiaceae 7,E-03 7 3 14 45 20 33 39 51 46 258 
f__Coriobacteriaceae 3,E-03 11 4 9 59 49 49 14 39 21 255 
f__Pseudomonadaceae 2,E-02 35 13 35 48 36 51 5 4 23 250 
f__Kordiimonadaceae 5,E-03 20 12 17 14 24 3 45 39 66 240 
f__ZA3409c 2,E-03 28 57 46 36 22 36 2 3 7 237 
f__Xanthobacteraceae 3,E-02 15 33 18 62 35 30 13 14 13 233 
f__Alicyclobacillaceae 3,E-02 66 36 38 18 22 12 9 5 8 214 
f__MVS-65 5,E-03 40 20 29 33 39 44 1 3 4 213 
f__NS11-12 3,E-02 74 46 31 15 7 19 7 6 6 211 
f__Beijerinckiaceae 3,E-02 79 39 43 22 3 11 4 2 7 210 
f__Thermoactinomycetac
eae 
2,E-02 18 7 13 41 33 30 23 26 13 204 
f__OPB35 6,E-03 35 30 40 19 22 37 4 5 8 200 
f__Ellin6075 2,E-02 52 25 78 6 2 12 0 2 13 190 
Caracterización de la diversidad y predicción del potencial genético funcional de las 






f__zEL20 6,E-03 1 4 9 33 42 68 3 13 3 176 
f__Acidimicrobiaceae 9,E-05 8 11 3 42 42 32 8 7 10 163 
f__Thiobacteraceae 3,E-02 49 16 67 8 9 12 0 0 0 161 
f__Acidobacteriaceae 4,E-02 16 27 27 13 26 19 6 11 13 158 
f__Hydrogenothermacea
e 
1,E-02 6 6 12 22 28 19 27 17 19 156 
f__Caulobacteraceae 4,E-02 82 32 32 0 0 0 1 0 1 148 
f__mb2424 3,E-02 53 20 36 18 7 4 0 1 0 139 
f__125ds10 7,E-05 0 1 2 2 9 4 32 39 37 126 
f__SUP05 1,E-03 2 5 4 11 2 6 26 17 27 100 
f__AK1AB1_02E 9,E-03 30 22 19 10 2 8 0 2 7 100 
f__Opitutaceae 3,E-04 15 18 20 6 7 11 0 2 4 83 
f__[Chromatiaceae] 2,E-02 17 11 27 6 2 4 3 4 9 83 
f__Desulfurobacteriaceae 3,E-03 2 6 4 15 19 15 5 9 2 77 
f__Leptospiraceae 2,E-02 30 17 15 1 1 2 4 2 3 75 
f__211ds20 1,E-02 20 13 19 7 1 2 1 2 9 74 
f__[Cerasicoccaceae] 2,E-02 13 11 15 6 7 0 5 7 5 69 
f__Gemmatimonadaceae 4,E-02 11 38 10 0 0 0 0 0 0 59 
f__Enterobacteriaceae 1,E-02 10 12 7 7 3 6 1 2 4 52 
f__Desulfurellaceae 3,E-02 3 1 0 3 6 10 9 10 8 50 
 
Tabla Anexo C-5: Grupos taxonómicos a nivel de género con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
3B y 3C). 
Genero p-
values 








3,E-05 283 309 450 339 268 266 2300 2666 2456 9337 
g__Roseospiri
llum 
8,E-04 220 733 260 1312 1444 1602 1031 810 1097 8509 
g__Oceanibac
ulum 
2,E-02 870 872 1277 635 582 305 231 240 633 5645 
g__Nitrospira 3,E-03 116 120 413 234 340 140 933 786 727 3809 
g__Rhodovibri
o 
4,E-04 23 64 137 188 395 278 554 626 750 3015 
g__Desulfuro
monas 
1,E-02 361 747 397 133 139 165 213 94 124 2373 
g__Methylosin
us 
2,E-03 321 432 609 259 169 164 42 63 59 2118 
g__Thalassob
acillus 








2,E-02 103 83 138 90 112 90 410 252 739 2017 
g__Azoarcus 2,E-05 489 742 530 65 73 48 3 3 3 1956 
g__Phaselicys
tis 
2,E-02 298 226 231 173 165 142 76 109 137 1557 
g__Nitrilirupto
r 




2,E-02 134 201 138 277 156 347 58 45 93 1449 
g__Rhodobac
ter 
1,E-02 188 424 300 162 129 52 25 43 124 1447 
g__Aetheroba
cter 
2,E-03 215 208 172 83 56 65 208 221 209 1437 
g__Plesiocysti
s 
6,E-04 166 198 187 145 106 132 90 86 69 1179 
g__Rhodovulu
m 
3,E-02 205 537 188 104 35 29 10 3 31 1142 
g__Bdellovibri
o 
4,E-03 232 270 173 129 56 65 64 52 64 1105 
g__Rhodovast
um 
5,E-02 7 25 18 135 137 308 199 148 87 1064 
g__Flavobact
erium 
8,E-03 454 196 328 6 9 4 0 0 0 997 
g__Lewinella 1,E-02 135 50 101 144 225 220 43 50 23 991 
g__Piezobact
er 
5,E-03 116 205 188 70 93 49 25 34 90 870 
g__Novosphin
gobium 
2,E-02 344 181 171 100 30 20 6 12 2 866 
g__Thiobacillu
s 
4,E-02 38 73 75 120 136 97 72 116 96 823 
g__Prostheco
microbium 
1,E-05 217 218 263 45 17 35 13 1 9 818 
g__Clostridiu
m 
5,E-02 68 21 59 130 103 158 109 32 35 715 
g__Desulfatib
acillum 
5,E-02 27 65 74 78 131 128 82 34 70 689 
g__Maribius 5,E-03 168 185 112 74 6 50 1 20 34 650 
g__Salegentib
acter 
1,E-02 261 94 231 2 1 6 0 1 1 597 
g__Desulfotal
ea 
2,E-02 3 8 10 97 24 48 118 75 203 586 
g__Blastococ
cus 
2,E-03 91 84 72 105 72 93 14 20 29 580 
g__Balneatrix 2,E-05 8 27 12 135 135 147 50 34 20 568 
g__Jiangella 2,E-03 4 0 1 128 124 219 15 8 13 512 
g__Rubrimon
as 
1,E-02 201 192 73 17 10 10 0 0 1 504 
g__Mesorhizo
bium 
7,E-03 94 63 70 21 19 15 76 59 84 501 
g__Rhodobiu
m 
2,E-02 52 128 112 46 23 36 20 35 42 494 
g__Methyloco
ccus 
1,E-03 9 5 12 24 45 29 98 149 120 491 
g__Simiduia 4,E-02 97 114 75 30 30 24 22 6 91 489 
g__Paenibacil 2,E-02 11 12 10 68 74 86 106 33 71 471 
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3,E-02 18 34 19 53 70 77 53 43 102 469 
g__Solitalea 4,E-02 143 100 42 40 13 21 4 2 10 375 
g__Micromon
ospora 
3,E-03 96 85 64 32 47 25 8 2 7 366 
g__Oceanicell
a 
4,E-03 47 78 47 44 45 50 17 10 27 365 
g__Caldimicro
bium 
2,E-02 11 44 14 17 38 10 101 64 60 359 
g__Gaiella 5,E-02 53 25 30 47 55 108 10 8 13 349 
g__Pedomicro
bium 
1,E-02 8 5 27 47 149 112 0 0 0 348 
g__Dinoroseo
bacter 
9,E-03 61 84 133 52 2 9 0 3 1 345 




1,E-02 17 2 16 43 63 87 29 14 5 276 
g__Carboxyd
othermus 
2,E-02 5 7 11 39 67 49 36 44 15 273 
g__Gemmata 1,E-02 29 10 39 37 55 76 5 9 4 264 
g__Kuenenia 4,E-03 23 37 29 10 22 6 36 39 53 255 
g__Pedobacte
r 
2,E-02 126 59 60 2 0 3 0 0 2 252 
g__Halotherm
othrix 
5,E-04 2 2 2 24 19 29 52 62 48 240 
g__Desulforu
dis 
9,E-03 5 4 8 28 23 17 60 59 32 236 
g__Cryptopro
dotis 
1,E-02 17 27 31 1 0 5 62 57 26 226 
g__Fluviicola 3,E-06 49 63 52 13 13 8 7 7 11 223 
g__mixed 4,E-02 12 12 7 21 29 44 36 33 25 219 
g__Chelativor
ans 
3,E-02 21 50 48 23 13 11 16 17 18 217 
g__Alicycloba
cillus 
3,E-02 66 36 38 18 22 12 9 5 8 214 
g__Thalassob
aculum 
2,E-06 46 55 52 6 7 7 5 13 10 201 
g__Parasegiti
bacter 
3,E-02 45 48 31 12 2 7 4 34 16 199 
g__Blastochlo
ris 
2,E-02 7 21 10 60 35 28 13 10 13 197 
g__Bacteriovo
rax 
3,E-02 21 62 42 15 4 5 12 9 26 196 
g__Kordiimon
as 
2,E-04 11 10 6 9 6 2 45 38 65 192 
g__Anaeroba
cillus 
8,E-03 11 2 5 33 38 32 23 11 37 192 
g__Actinomad
ura 
2,E-05 13 14 17 39 36 41 11 3 7 181 
g__Singulisph
aera 
1,E-03 4 5 5 10 12 9 54 28 52 179 






g__Serpens 3,E-03 0 1 17 43 31 50 1 1 15 159 
g__Sphingom
onas 
9,E-03 55 25 55 10 2 2 1 8 0 158 
g__Ammonife
x 
6,E-03 5 10 11 15 24 17 20 22 28 152 
g__Rhodanob
acter 
5,E-02 13 85 42 3 0 5 0 0 1 149 
g__Methyloca
psa 
1,E-02 50 24 41 19 2 4 1 0 3 144 
g__Amaricocc
us 
5,E-02 49 44 14 9 9 1 0 6 12 144 
g__Maricaulis 2,E-03 1 4 5 31 25 28 19 5 20 138 
g__Phenyloba
cterium 
4,E-02 77 30 30 0 0 0 0 0 0 137 
g__Acidimicro
bium 
2,E-03 8 7 3 26 42 28 5 7 5 131 
g__BD2-6 2,E-02 1 1 7 9 0 2 49 12 46 127 
g__Ilumatoba
cter 
5,E-02 33 21 18 16 7 19 1 7 4 126 
g__Peredibact
er 
1,E-02 23 31 18 7 1 5 8 19 13 125 
g__Haloplasm
a 
2,E-02 22 3 9 22 26 31 6 2 0 121 
g__Methylona
trum 
1,E-02 20 22 20 5 7 11 7 6 18 116 
g__Desulfona
uticus 
9,E-04 3 1 5 12 12 13 19 26 22 113 
g__Persepho
nella 
1,E-03 4 4 9 15 15 13 16 14 15 105 
g__Cytophag
a 
2,E-02 36 15 30 11 0 3 3 1 4 103 
g__Marinilabili
a 
5,E-02 6 36 34 2 3 0 3 9 7 100 
g__Halobacill
us 
4,E-02 6 12 11 10 25 22 2 1 10 99 
g__Belliella 1,E-02 18 26 17 11 2 2 1 7 11 95 
g__Ruthia 2,E-03 1 3 4 10 2 5 26 15 27 93 
g__Desulfoca
psa 
4,E-02 6 10 6 4 7 3 25 11 15 87 
g__Photobact
erium 
1,E-02 12 27 44 0 0 0 3 0 0 86 
g__Opitutus 3,E-04 15 18 20 6 7 11 0 2 4 83 
g__Rhodomic
robium 
8,E-03 17 16 30 3 1 10 3 2 1 83 
g__Halocella 2,E-02 3 0 2 20 11 21 13 2 1 73 
g__Angiococc
us 
8,E-03 29 15 19 3 1 0 1 2 1 71 
g__Thermana
eromonas 
3,E-03 1 5 1 4 3 6 16 14 11 61 
g__Gemmati
monas 
4,E-02 11 38 10 0 0 0 0 0 0 59 
g__Algoriphag
us 
1,E-02 9 13 11 7 3 6 1 6 2 58 
g__MSBL3 1,E-02 20 8 24 3 0 1 0 0 0 56 
g__Craurococ 1,E-02 17 10 13 7 1 2 2 2 2 56 
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g__Muricola 4,E-02 16 5 25 3 0 4 0 1 1 55 
g__Defluvibac
ter 
5,E-02 7 23 10 1 1 5 3 4 0 54 
g__Roseicycl
us 
2,E-04 12 14 17 5 0 2 0 0 1 51 
g__Cecembia 2,E-04 1 6 1 12 16 15 0 0 0 51 
g__Hippea 3,E-02 3 1 0 3 6 10 9 10 8 50 
g__Cellulosib
acter 
2,E-04 1 1 1 12 11 15 4 3 1 49 
g__Caloramat
or 
1,E-02 3 0 2 14 12 10 8 0 0 49 
g__Roseibacil
lus 
1,E-02 7 8 12 7 2 6 1 1 3 47 
g__Rubritalea 2,E-02 23 14 8 2 0 0 0 0 0 47 
g__Dethiosulf
ovibrio 
5,E-02 1 7 5 2 2 3 12 5 10 47 
g__Woodshol
ea 
1,E-04 17 16 13 0 0 0 0 0 0 46 
g__Turneriella 1,E-03 13 14 8 1 1 1 1 2 2 43 
g__Parvopoly
spora 
4,E-03 1 2 7 8 11 10 1 1 2 43 
 
 
Tabla Anexo C-6: Grupos taxonómicos a nivel de especia con diferencias significativas 
entre los niveles de salinidad (p<0,05) y número de secuencias en cada grupo 
taxonómico. Salinidad baja (1A, 1B, 1C), Salinidad media (2A, 2B, 2C) y salinidad alta(3A, 
3B y 3C). 
Especie p-
values 
1A 1B 1C 2A 2B 2C 3A 3B 3C Total 
lectu
ras 




1,E-05 112 134 202 168 129 117 1654 1829 1681 6026 
s__indicum 2,E-02 870 872 1277 635 582 305 231 240 633 5645 
s__briensis 4,E-02 31 15 565 483 1136 1010 229 293 393 4155 
s__calida 4,E-04 6 0 130 110 257 78 915 770 695 2961 
s__sulfidophil
us 
1,E-04 141 133 226 123 118 114 604 767 711 2937 
s__alkaliphilu
s 
1,E-03 88 55 181 417 315 357 245 232 228 2118 
s__sporium 2,E-03 314 427 605 258 165 157 42 62 59 2089 
s__michigane
nsis 
7,E-03 335 667 359 110 118 143 168 71 70 2041 








5,E-02 198 699 312 113 126 71 56 50 116 1741 
s__flava 1,E-02 302 232 244 177 166 143 77 110 140 1591 
s__fasciculatu
s 
2,E-03 215 208 172 83 56 65 208 221 209 1437 
s__atsumiens
e 
5,E-02 7 25 18 135 137 308 199 148 87 1064 
s__nigricans 9,E-03 130 48 100 144 225 220 43 50 23 983 
s__multiformis 1,E-05 196 289 219 47 58 40 7 4 17 877 
s__pneumatic
um 
1,E-05 217 218 263 45 17 35 13 1 9 818 
s__mashuensi
s 
3,E-02 18 77 18 336 167 107 28 8 4 763 
s__alkenivora
ns 
5,E-02 27 65 74 78 131 128 82 34 70 689 
s__salinus 5,E-03 168 185 114 74 7 51 1 20 36 656 
s__alpica 2,E-05 8 27 12 135 135 147 50 34 20 568 
s__cliftonensi
s 
1,E-02 201 192 73 17 10 10 0 0 1 504 
s__defluvii 7,E-03 8 18 18 37 7 20 68 148 170 494 
s__orientis 2,E-02 50 125 108 46 23 36 20 35 42 485 
s__winograds
kyi 
3,E-02 18 34 19 53 70 77 53 43 102 469 
s__alhagi 1,E-02 86 52 61 18 18 15 71 57 82 460 
s__agarivoran
s 
2,E-02 94 109 72 27 17 12 17 5 81 434 
s__capsulatus 3,E-03 8 5 11 21 34 27 73 135 112 426 
s__DDSW300
8 
3,E-03 15 21 35 29 43 22 64 80 112 421 
s__nitrogenifi
gens 
2,E-02 177 84 85 7 10 13 4 7 0 387 
s__actignis 4,E-03 47 78 47 44 45 50 17 10 27 365 
s__rimae 2,E-02 11 44 14 17 38 10 101 64 60 359 
s__occulta 5,E-02 53 25 30 47 55 108 10 8 13 349 
s__oxamicus 2,E-03 19 25 18 53 45 65 35 37 37 334 
s__spumosu
m 
4,E-02 120 69 51 22 10 12 13 15 21 333 
s__fluminis 5,E-02 107 68 41 32 14 28 4 13 13 320 
s__saxobside
ns 
4,E-02 74 63 35 69 32 21 1 0 3 298 
s__kostiense 2,E-02 7 3 4 12 3 5 40 60 138 272 
s__vinacea 2,E-02 24 32 31 37 37 45 8 15 33 262 
s__limicola 3,E-02 8 3 15 72 91 25 16 14 18 262 
s__stuttgartie
nsis 
4,E-03 23 37 29 10 22 6 36 39 53 255 
s__orenii 5,E-04 2 2 2 24 19 29 52 62 48 240 
s__audaxviato
r 
9,E-03 5 4 8 28 23 17 60 59 32 236 
s__polytropus 1,E-02 17 27 31 1 0 5 62 57 26 226 
s__culture_iso 4,E-02 12 12 7 21 29 44 36 33 25 219 
Caracterización de la diversidad y predicción del potencial genético funcional de las 







s__vacuolata 3,E-02 44 61 22 18 16 11 17 8 14 211 
s__rosea 2,E-03 7 13 9 12 16 13 55 29 54 208 
s__endophytic
us 
2,E-04 0 0 2 60 44 69 10 1 13 199 
s__luojiensis 3,E-02 45 48 31 12 2 7 4 34 16 199 
s__litoreum 2,E-07 46 54 52 5 6 6 5 10 10 194 
s__alaskensis 1,E-02 5 5 11 15 10 17 32 30 69 194 
s__gwangyan
gensis 
2,E-04 11 10 6 9 6 2 45 38 65 192 
s__thermophil
um 
5,E-02 17 22 22 29 19 36 8 14 19 186 
s__DWL3I2 3,E-02 62 47 25 28 8 8 3 1 1 183 
s__nagasakie
nsis 
4,E-02 15 12 2 63 36 22 13 6 12 181 
s__thermosuc
cinogenes 
4,E-03 11 0 7 51 30 64 8 5 4 180 
s__siderophilu
s 
2,E-02 1 1 5 31 50 26 19 27 9 169 
s__flexibilis 3,E-03 0 1 17 43 31 50 1 1 15 159 
s__ishimotonii 1,E-02 19 28 18 6 8 12 17 22 27 157 
s__spathiphyll
i 
5,E-02 13 85 42 3 0 5 0 0 1 149 
s__aurea 2,E-02 46 22 38 19 1 3 1 0 3 133 
s__profusa 2,E-05 3 0 2 47 41 34 2 2 0 131 
s__aquatica 5,E-03 2 14 1 21 24 26 11 15 14 128 
s__starrii 1,E-02 23 31 18 7 1 5 8 19 13 125 
s__contractile 2,E-02 22 3 9 22 26 31 6 2 0 121 
s__thiophilus 7,E-03 4 7 6 14 23 14 16 15 21 120 
s__alba 3,E-04 9 5 10 21 24 26 8 4 7 114 
s__autotrophi
cus 
9,E-04 3 1 5 12 12 13 19 26 22 113 
s__radioresist
ens 
3,E-02 18 17 14 15 13 13 10 2 10 112 
s__birmingha
mensis 
8,E-03 16 18 23 10 5 8 5 8 14 107 
s__orale 5,E-02 32 9 34 3 2 7 6 8 6 107 
s__longiquaes
itum 
2,E-02 20 15 5 19 18 21 5 0 0 103 
s__pacifica 2,E-02 37 19 23 7 2 2 1 4 6 101 
s__salmonicol
or 
5,E-02 6 36 34 2 3 0 3 9 7 100 
s__fusiforme 2,E-02 16 14 12 15 11 16 7 6 1 98 
s__buswellii 1,E-04 18 25 24 6 2 5 8 2 6 96 
s__maritima 4,E-02 20 17 13 3 6 10 9 10 8 96 
s__magnifica 2,E-03 1 3 4 10 2 5 26 15 27 93 









2,E-02 33 15 21 9 0 3 3 1 4 89 
s__thermotole
rans 
2,E-02 3 3 2 6 16 11 19 12 14 86 
s__vannielii 8,E-03 17 16 30 3 1 10 3 2 1 83 
s__massiliens
is 
5,E-04 15 16 14 2 4 5 9 6 7 78 
s__wittichii 1,E-02 31 15 22 9 0 0 0 0 0 77 
s__thiozymog
enes 
2,E-02 4 7 4 3 7 3 23 10 15 76 
s__hydrogeno
formans 
3,E-02 2 5 6 8 17 23 5 5 3 74 
s__cellulolsilyt
ica 
2,E-02 3 0 2 20 11 21 13 2 1 73 
s__disciformis 8,E-03 29 15 19 3 1 0 1 2 1 71 
s__succinican
s 
4,E-02 35 10 17 0 0 0 0 0 0 62 
s__toyohensis 3,E-03 1 5 1 4 3 6 16 14 11 61 
s__insigne 4,E-03 0 7 4 2 1 1 15 17 11 58 
s__roseus 1,E-02 17 10 13 7 1 2 2 2 2 56 
s__bisanense 3,E-02 8 6 5 4 1 3 6 10 13 56 
s__cellulosilyti
cus 
3,E-02 0 0 1 21 6 18 8 0 0 54 
s__dokdonen
sis 
4,E-05 16 14 16 2 1 1 0 0 1 51 
s__mahoneye
nsis 
2,E-04 12 14 17 5 0 2 0 0 1 51 
s__lonarensis 2,E-04 1 6 1 12 16 15 0 0 0 51 
s__alkalitherm
ophilus 
2,E-04 1 1 1 12 11 15 4 3 1 49 
s__mangrovi 4,E-02 14 12 6 2 9 3 0 0 2 48 
s__ilicicola 4,E-02 7 10 9 1 0 1 6 1 12 47 
s__phoceae 1,E-03 2 4 2 4 3 3 7 7 11 43 
s__pallida 4,E-03 1 2 7 8 11 10 1 1 2 43 
s__loti 1,E-03 8 10 9 3 1 0 5 2 2 40 
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